Eineiige  Zwillinge  und  Doppelmißbildungen 
des  Menschen  im  Lichte  neuerer  Forschungs- 
ergebnisse der  Säugetierembryologie. 

Von 

Dr.  I.  Sobotta, 

Professor  der  Anatomie  in  Würzburg. 

Mit  12  Abbildungen. 

Wenn  ich  auf  dieses  Thema  zurückkomme,  das  bereits  vor  mehr 
als  12  Jahren  Gegenstand  einer  kleinen  Mitteilung  meinerseits1)  war 
und  erst  vor  kurzem  von  anderer  Seite 2)  ausführlich  und  monographisch 
bearbeitet  wurde,  so  ist  die  Veranlassung  dazu  in  erster  Linie  eine  Ent- 
deckung der  letzten  Jahre,  die  um  so  bemerkenswerter  ist  als  sie  völlig 
unerwartet  kam.  Es  handelt  sich  um  die  sog.  Polyembryonie  der 
Gürteltiere.  So  wenig  diese  Edentatenfamilie  auch  zunächst  mit  dem 
Menschen  und  dessen  Embryologie  zusammenzuhängen  scheint,  so 
glaube  ich  doch,  daß  wir  durch  die  Kenntnis  des  merkwürdigen  Zu- 
standes der  Polyembryonie  dieser  Tiere  einen  wesentlichen  Schritt  in 
der  Erkenntnis  der  bisher  durchaus  noch  nicht  geklärten  Ursache  der 
Entstehung  eineiiger  Zwillinge  beim  Menschen  und  der  ihnen  nahe- 
stehenden Formen  der  Doppelmißbildungen  (Thoracopagi  usw.)  vor- 
wärts gekommen  sind. 

Allerdings  nicht  bloß  die  Embryologie  der  Gürteltiere  ist  es, 
welche  mich  bestimmt,  von  neuem  auf  die  Frage  der  Entstehung  der 
genannten  Doppelbildungen  des  menschlichen  Eies  einzugehen,  auch 

x)  Sobotta,  I.,  Neuere  Anschauungen  über  die  Entstehung  der  Doppelmiß- 
bildungen mit  besonderer  Berücksichtigung  der  menschlichen  Zwillingsgeburten. 
Würzburger  Abhandlungen,  Bd.  1,  1901. 

2)  Kaestner,  S.,  Die  Entstehung  der  Doppelbildungen  des  Menschen  und  der 
höheren  Wirbeltiere.  Samml.  anatom.  und  physiol.  Vorträge  und  Aufsätze  heraus- 
gegeben von  Gaupp  und  Trendelenburg,  H.  18,  Jena  1912. 
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neuere  Befunde  auf  dem  Gebiete  der  Befruchtung,  der  Geschlechts- 
bestimmung,  der  Furchung,  der  ersten  Entwicklung  der  menschlichen 
Keimblase  sowie  manche  Ergebnisse  der  experimentellen  Embryologie 
aus  den  letzten  Jahren  regen  zu  einer  erneuten  Betrachtung  dieser 
Angelegenheit  direkt  an.  So  soll  sich  daher  auch  diese  Mitteilung 
durchaus  im  Rahmen  einer  kritischen  Beleuchtung  der  Ur- 
sachen einer  mehr  oder  weniger  vollständigen  Verdoppe- 
lung der  Zahl  der  aus  einem  einzigen  Ei  entstandenen 
Embryone n halten. 

Ich  knüpfe  dabei  zunächst  an  meine  frühere  Mitteilung  (1.  c.)  an, 
die  wie  ich  sehe,  auch  in  den  Kreisen  der  Pathologen  und  Geburts- 
helfer Beachtung  gefunden  hat.  Eine  genauere  Angabe  der  in  Frage 
kommenden  Literatur  kann  ich  mir  ersparen;  diese  hat  in  der,  alle  hier 
einschlägigen  Fragen  in  vortrefflicher  Weise  behandelnden  Abhandlung 
von  E.  Schwalbe  in  seiner  Morphologie  der  Mißbildungen  (Bd.  2: 
Die  Doppelbildungen,  Jena  1907)  und  kürzlich  durch  Hübner1)  und 
Kaestner(l.  c.)  eine  genaue  Berücksichtigung  erfahren.  Verschiedene 
Erklärungen,  die  für  die  Entstehung  der  eineiigen  Zwillinge  und  das 
Zustandekommen  von  Doppelbildungen  überhaupt  von  anderer  Seite 
gegeben  worden  waren,  habe  ich  früher  (1.  c.)  schon  besprochen  und  ihre 
Mängel  klargestellt.  Insbesondere  habe  ich  davor  gewarnt,  die  Resultate 
der  damals  gerade  in  weitere  Kreise  gedrungenen  entwicklungsmecha- 
nischen Experimente  kritiklos  auf  die  Säugetiere  und  den  Menschen 
übertragen  zu  wollen.  Ehe  ich  auf  andere  Punkte  eingehe,  möchte  ich 
mich  mit  dieser  Frage  eingehender  beschäftigen. 

Bekanntlich  ist  es  zuerst  beim  Seeigelei  gelungen  — und  es  gibt 
jetzt  höchst  einfache  Methoden,  um  dieses  Resultat  zu  erreichen2)  — 
die  beiden  ersten  Blastomeren  des  sich  furchenden  Eies  zu  isolieren 
und  aus  jeder  von  ihnen  eine  Ganzbildung  zu  erhalten.  Das  gleiche 
gelingt  auch,  wenn  man  im  Vierzellenstadium  isoliert,  oder  auch  noch 
später.  Es  entstehen  natürlich  zunächst  zwerghafte  Ganzbildungen. 
Auch  viele  andere,  wenn  auch  durchaus  nicht  alle  Eier  wirbelloser 
Tiere  ergeben  das  gleiche  experimentelle  Resultat.  Man  spricht  dann 


*)  Hübner,  H.,  Die  Doppelbildungen  des  Menschen  und  der  Tiere.  Ergebn. 
der  allg.  Pathologie  und  patholog.  Anatomie,  15.  Jahrg.,  1.  Abt.,  1911. 

2)  Man  braucht  die  befruchteten  Eier  nur  während  oder  bei  Beginn  der  Fur- 
chung in  kalkfrei  gemachtes  See wasser  zu  bringen,  wie  Herbst  zuerst  entdeckte, 
dann  zerfallen  sie  spontan  in  die  einzelnen  Blastomeren. 
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von  der  Fähigkeit  der  einzelnen  Blastomeren,  Ganzbildungen  erzeugen 
zu  können  oder  von  einer  Totipotenz1)  der  Furchungs kugeln. 

Bei  Wirbeltieren  liegen  noch  nicht  viel  experimentelle  Erfahrungen 
vor,  immerhin  sind  aber  bei  günstigen  Objekten  ebenfalls  durchaus 
positive  Resultate  erzielt  worden.  So  ist  es  nicht  bloß  beim  Amphioxus, 
dem  niedersten  und  überhaupt  in  seiner  Vertebratennatur  durchaus 
zweifelhaften  Wirbeltier  gelungen,  aus  isolierten  Blastomeren  Ganz- 
bildungen zu  erzeugen,  sondern  auch  bei  Amphibien  namentlich  Urodelen, 
z.  B.  Triton.  Es  gelingt  bei  diesen  aber  auch  durch  entsprechende 
experimentelle  Eingriffe  in  späteren  Entwicklungsstadien  (bis  zur 
Gastrulation)  Doppelbildungen  zu  erzeugen,  ebenso  wie  es  möglich  ist, 
durch  entsprechende  Modifikation  des  Experiments  partielle  Verdoppe- 
lungen zu  erzielen. 

Es  lag  natürlich  nahe,  die  bei  Amphibien  gewonnenen  Resultate 
der  Isolierungsversuche  auch  auf  das  gleichfalls  holoblastische  Säuge- 
tierei zu  übertragen  und  so  den  Versuch  zu  machen,  das  Problem  der 
Entstehung  eineiiger  Zwillinge  zu  lösen.  Wenn  man  aber  der  Frage 
näher  tritt,  ob  aus  den  beiden  ersten  Blastomeren  des  menschlichen 
Eies,  wenn  irgendeine  unbekannte  Ursache  sie  zur  Isolation  gebracht 
hat,  wirklich  die  eineiigen  Zwillinge  hervorgehen,  deren  Verhalten  oben 
kurz  beschrieben  wurde  und  deren  gegenseitige  Beziehungen  besonders 
dem  Geburtshelfer  bekannt  sind,  so  läßt  sich  darauf  auf  Grund  unserer 
heutigen  Kenntnisse  der  ersten  Entwicklungsverhältnisse  des  Menschen 
einerseits,  der  Ergebnisse  experimentell-embryologischer  Forschungen 
andererseits  nur  die  eine  Antwort  geben,  nämlich  ein  ganz  entschiedenes 
,,Neinu. 

Betrachten  wir  einmal,  was  sich  aus  der  völligen  Isolierung  der 
beiden  ersten  Blastomeren  des  menschlichen  Eies  für  ein  Resultat 
ergeben  muß,  deren  Totipotenz  vorausgesetzt.  Leider  sind  uns  ja 
Furchungsstadien  vom  Menschen  noch  nicht  bekannt,  da  diese  sich 
aber  bei  allen  höheren  Säugetieren  genau  gleich  verhalten,  so  wird  das 
in  Frage  kommende  Zweizellenstadium  auch  beim  Menschen  kein 
anderes  Gesicht  zeigen.  Die  beiden  Blastomeren  liegen  von  der  sog. 
Zona  pellucida,  besser  gesagt  dem  Oolemma  umschlossen  im  Eileiter. 
Eine  unbekannte  Ursache,  die  wohl  mit  gleichzeitiger  Sprengung  der 

l)  Oder  man  spricht  von  einer  „prospektiven  Potenz“  der  Blastomeren  zur 
Erzeugung  von  Ganzbildungen.  Diese  ist  verschieden  von  der  „prospektiven  Be- 
deutung“ der  beiden  ersten  Furchungskugeln  vieler  Eier.  Letztere  ist  die,  daß 
jede  von  ihnen  die  eine  Hälfte  des  Embryo  (linke  oder  rechte)  liefert. 
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Zona  pellucida  verbunden  sein  wird,  trennt  die  beiden  Furchungs- 
kugeln. Sie  liegen  nun  isoliert  im  Eileiter  genau  so,  wie  wenn  der  be- 
treffende Eierstock  zwei  Eier  auf  einmal  ovuliert  hätte.  Jede  — wiederum 
unter  Annahme,  daß  die  Blastomeren  totipotent  sind  — bildet  nun, 
nach  Ablauf  der  Furchung  im  Uterus  angelangt  ihre  eigene  Keim- 
blase. Jede  von  diesen  implantiert  sich  selbständig  in  der  Uterus- 
schleimhaut, macht  dort  unabhängig  von  der  anderen  ihre  ersten 
Entwicklungsvorgänge  durch,  wie  wir  sie  aus  den  jüngsten  menschlichen 
,, Eiern“  bereits  kennen.  Es  würden  also  vollkommen  getrennte  Em- 
bryonen entstehen;  diese  würden  nicht  nur  vollkommen  selbständige 
Eihäute,  namentlich  Chorion  und  Plazenta  besitzen,  sondern  sogar 
getrennten  Deciduakapseln  haben.  Kurzum  es  entstehen  auf  diese 
Weise  Zwillinge  gewöhnlicher  Art  gerade  so,  wie  wenn  zwei  Eier  be- 
fruchtet worden  wären. 

Ich  habe  in  meiner  ersten  Mitteilung  (1.  c.)  die  rein  theoretische 
Möglichkeit  zugegeben,  daß  auf  einem  solchen  Wege  eineiige  Zwillinge 
mit  vollkommen  getrennten  Eihäuten  entstehen  könnten,  die  sich  also 
von  nicht-eineiigen  (zweieiigen)  Zwillingen  nur  durch  das  gleiche  Ge- 
schlecht (das  aber  auch  bei  diesen  zufälligerweise  das  gleiche  sein  kann) 
und  die  körperliche  Identität  unterscheiden.  Selbstverständlich  glaube 
ich  nicht,  daß  dieses  Verhalten  in  Wirklichkeit  realisiert  ist1),  und  daß 
jemals  auf  diese  Weise  eineiige  Zwillinge  entstehen,  zumal  es,  wie 
ich  unten  auseinanderzusetzen  versuchen  werde,  mehr  als  zweifelhaft 
ist,  ob  die  beiden  ersten  Blastomeren  des  Säugetiereeis  gleichwertig 
sind  wie  die  des  Eies  der  Amphibien  z.  B.  Letzteres  als  richtig  voraus- 
gesetzt, ergäbe  sich  der  oben  geschilderte  Entwicklungsmodus,  falls 
überhaupt  eine  Ursache  eintreten  könnte,  welche  eine  völlige  Isolation 
der  beiden  ersten  Blastomeren  des  menschlichen  Eies  verursachen  würde. 
Aber  auf  keinen  Fall  entstehen  so  eineiige  Zwillinge  mit  gemeinsamen 
Chorion  usw. 

Aus  den  Blastomeren  des  Säugetiereies  und  natürlich  auch  denen 
des  Menschen  geht  eben  nicht  allein  der  Embryo  hervor  wie  bei  den 
Amphibien,  sondern  auch  das  extraembryonale  Material  der  Eihäute. 
Ist  die  prospektive  Potenz  der  beiden  ersten  Blastomeren  des  Säuge- 
tiereies die,  Ganzbildungen  erzeugen  zu  können,  so  entsteht  aus  jeder 

1)  Schwalbe  (1.  c.)  zitiert  diese  rein  hypothetische  Äußerung  meinerseits  als 
eine  zustimmende  im  gewissen  Sinne.  Ich  möchte  daher  noch  ausdrücklich  be- 
tonen, daß  ich  weit  davon  entfernt  bin,  an  die  Verwirklichung  der  Hypothese  zu 
glauben. 
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von  ihnen  eine  Ganzbildung  sowohl  in  bezug  auf  den  Embryo  wie  auf 
das  Chorion.  Oder  die  prospektive  Bedeutung  der  beiden  ersten  Elasto- 
meren des  Säugetiereies  wäre,  wenn  sie  der  des  Amphibieneies  ent- 
spräche, die,  daß  jede  von  ihnen  die  Hälfte  (linke  oder  rechte)  des 
Embryo  und  die  Hälfte  des  Chorion  liefern  würde.  Eine  Übertragung 
der  bei  Amphibien  gewonnenen  Resultate  auf  das  Säugetierei  könnte 
also  nur  in  diesem  Sinne  geschehen. 

Ich  kann  mich  auch  der  von  Schwalbe  (1.  c.)  versuchten  Erklä- 
rung nicht  anschließen,  daß  nämlich  durch  unvollständige  Trennung 
der  ersten  Blastomeren  — etwa  verursacht  durch  die  enge  Um- 
schließung seitens  der  Zona  pellucida  — die  gegenseitigen  Beziehungen 
der  beiden  Teilstücke  als  nicht  ganz  aufgehoben  betrachtet  werden 
könnten  und  sich  dadurch  die  teilweise  Verdoppelung  (lediglich  der 
Embryonen,  aber  nicht  der  Chorien)  erklären  ließe.  Denn  — abgesehen 
von  anderen  Bedenken,  die  sich  aus  dem  folgenden  ergeben  — müßten 
unter  dieser  Annahme  alle  folgenden  Blastomeren  als  Tochterzellen  der 
beiden  ersten  die  gleiche  Unvollständigkeit  der  Isolation  besitzen; 
es  könnte  das  aus  einem  Teil  dieser  Blastomeren  hervorgehende  Material 
für  die  Bildung  des  Embryo  kein  anderes  Verhalten  zeigen  als  das  für 
die  Entstehung  der  außerembryonalen  Abschnitte  bestimmte. 

Dagegen  ist  es  meiner  Ansicht  nach  nötig,  in  diesem  Zusammenhang 
eine  ganz  andere  — und  zwar  wie  wir  scheint,  für  die  Beurteilung  der 
Ursachen  einer  polyembryonalen  Entwicklung  eines  befruchteten  Eies 
recht  wichtige  — Frage  zu  beleuchten,  nämlich  ob  die  beiden  ersten 
Blastomeren  des  Säugetiereies  überhaupt  totipotent  sind.  Wegen 
Mangels  an  Experimenten  — oder,  wie  man  wohl  auch  sagen  kann, 
wegen  der  einfachen  Unmöglichkeit,  das  Experiment  hier  entscheiden 
zu  lassen  — ist  die  Frage  vorläufig  mit  Bestimmtheit  nicht  zu  beant- 
worten. Wenn  man  aber  einerseits  berücksichtigt,  daß  durchaus  nicht 
bei  allen  Tieren  die  beiden  ersten  Blastomeren  totipotent  sind,  anderer- 
seits das  Furchungsbild  des  Säugetiereies  verschiedene  Eigentümlich- 
keiten aufweist,  die  bei  den  Eiern  anderer  Wirbeltiere  fehlen,  so  liegt 
es  zum  mindesten  nahe  — besonders  unter  Berücksichtigung  der  unten 
anzuführenden  Tatsachen  — an  der  Totipotenz  der  Blastomeren 
des  Säugetiereies  zu  zweifeln. 

Es  handelt  sich  dabei  um  eine  fast  vergessene  Streitfrage,  die 
kürzlich  durch  Beobachtungen  namentlich  von  Meves1)  in  den  letzten 


x)  Meves,  F.,  Über  die  Beteiligung  der  Plastochondrien  an  der  Befruchtung  des 
Eies  von  Ascaris  megalocephala.  3 Taf.  Aich,  für  mikrosk.  Anat.,  Bd.  76,  S.  683 — 713. 
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Jahren  ein  neues  Gesicht  erhalten  hat.  Meves  untersuchte  das  Ver- 
halten der  sog.  Mitochondrien  oder  Plastochondrien  d.  h.  Protoplasma- 
strukturen, denen  seit  einiger  Zeit  die  Iiistologen  eine  vermehrte  Auf- 
merksamkeit zuwenden,  bei  der  Befruchtung  des  Eies  von  Ascaris 
megalocephala,  einem  der  klassischen  Objekte  der  Befruchtungslehre. 
Er  benutzte  dabei  die  Altmannsche  Methode  der  Granulafärbung, 
da  er  den  Standpunkt  vertritt,  daß  die  seiner  Zeit  von  Altmann  mit 
Hilfe  seiner  Methode  dargestellten  Granula  (=Bioblasten  Altmanns) 
der  tierischen  Zelle  mit  den  Mitochondrien  der  neueren  Histologie 
identisch  sind.  Meves  glaubt  nun  die  Beobachtung  gemacht 
zu  haben,  daß  bei  der  Befruchtung  des  Ascariseies  eine  Mischung 
der  väterlichen  und  mütterlichen  Plastochondrien  stattfindet  und 
zwar  in  Gestalt  einer  Aussaat  der  durch  das  Spermatozoon  ins 
Ei  hineingebrachten  väterlichen  Mitochondrialbildungen.  Schließ- 
lich soll  es  zu  einer  Verschmelzung  je  eines  väterlichen  und  eines 
mütterlichen  Granulaplastochondrium  kommen,  ganz  analog  der 
bei  der  Befruchtung  erfolgenden  Symmixis  des  väterlichen  und 
mütterlichen  Chromatins.  Meves  nimmt  daher  auch  an,  daß  nicht 
nur  die  Kernsubstanz,  sondern  auch  die  Plastochondrien  Vererbungs- 
träger seien. 

Im  Anschluß  an  diese  Beobachtungen  unterzog  Meves1)  dann 
das  Verhalten  der  Plastochondrien  bei  der  Befruchtung  des  Seeigel- 
eies  einer  Untersuchung.  Das  Ergebnis  war  ein  wesentlich  anderes 
als  bei  Ascaris.  Vor  allem  war  keine  Spur  einer  ,, Aussaat“  väterlicher 
Plastochondrien  nach  erfolgter  Befruchtung  zu  beobachten;  jene,  im 
Mittelstück  des  Spermatozoon  konzentriert,  verhielten  sich  vielmehr 
zunächst  vollkommen  passiv  und  zwar  während  der  ganzen  Dauer 
des  Befruchtungs Vorganges.  Bei  der  ersten  Teilung  des  befruch- 
teten Eies  jedoch  ging  das  Spermamittelstück  mit  den  noch 
völlig  unveränderten  Plastochondrien  in  eine  der  beiden  ersten  Blas- 
tomeren  über. 

Ähnliches  ist  nun  bereits  früher  bei  verschiedenen  Säugetiereiern 
festgestellt  worden.  Man  hat  beim  Meerschweinchen  (Rubaschkin2), 


*)  Meves,  F.,  Verfolgung  des  sog.  Mittelstückes  des  Echinidenspermiums  im 
befruchteten  Ei  bis  zum  Ende  der  ersten  Furchungsteilung.  Arch.  für  mikrosk. 
Anat.  Bd.  80,  2 Taf.,  2 Fig.  S.  81—123. 

2)  Rubaschkin,  W.,  Über  die  Reifungs-  und  Befruchtungsprozesse  des  Meer- 
schweincheneies. Anat.  Hefte,  Bd.  29,  1905. 


Studien  zur  Pathologie  der  Entwicklung.  Bd.  I.  Heft  3. 
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Lams1)),  bei  der  Fledermaus  (van  der  Stricht2),  bei  der  Ratte 
(Sobotta  und  Burckhardt3),  Kirkham4))  das  Eintreten  des  plasto- 
chondrialen  Spermamittelstückes  ins  Ei  während  der  Befruchtung 
beobachtet,  wo  es  anscheinend  ebenfalls  vollkommen  untätig  bleibt. 
Auch  hier  (Fledermaus,  Meerschwein)  gehen  die  protoplasmatischen 
Bestandteile  des  Samenfadens  besonders  das  Mittelstück  in  eine  der 
beiden  ersten  Blastomeren  über.  Diese  Tatsache  hat  zu  der  Hypothese 
Veranlassung  gegeben  (van  der  Stricht,  Henneguy),  daß  die  eineder 
beiden  ersten  Blastomeren,  nämlich  die,  welche  das  Spermamittelstück 
erhält,  das  Material  für  den  Embryonalkörper  liefern,  aus  der  anderen 
dagegen,  welche  kein  Spermamittelstück  zugeteilt  erhält,  der  sog. 
Trophoblast  (im  Sinne  Hubrechts)  oder  das  außerembryonale  Material 
(Chorion)  sich  bilden  solle.  Die  Richtigkeit  dieser  Hypothese  — lediglich 
um  eine  solche  handelt  es  sich  — vorausgesetzt,  wären  die  beiden  ersten 
Blastomeren  des  Säugetiereies  nicht  totipotent. 

Schon  viel  früher  ist  das  gleiche  behauptet  worden.  Zuerst  von 
van  Beneden5)  für  das  Kaninchenei,  bei  dem  der  verstorbene  große 
belgische  Embryologe  eine  Ungleichheit  der  Größe  der  beiden  ersten 
Furchungs kugeln  beobachtete.  Van  Beneden  nahm  damals  an  — 
es  war  lange  Zeit  vor  der  Geburt  der  Entwicklungsmechanik  — , daß 
die  eine  Blastomere  das  Ektoderm,  die  andere  das  Entoderm  des  späteren 
Embryo  zu  bilden  habe.  Zwar  hat  van  Beneden,  dessen  Angaben 
trotz  der  Polemik  von  seiten  Köllikers6)  wahrscheinlich  auf  durch- 
aus richtigen  Beobachtungen  fußten,  seine  Theorie  selbst  wieder 
zurückgezogen;  aber  Duval  hat  sie  später  gleichlautend  wieder  auf- 
genommen. 

Nun  schließt  sich  ihr  in  der  Formulierung  von  van  der  Stricht 
und  Henneguy  (s.  o.)  neuerdings  Meves  (1.  c.)  an.  Da  dieser  den 

4)  Lams,  H.,  et  Doorme,  G.  Nouvelles  recherches  sur  la  maturation  et  la 
föcondation  de  l’oeuf  des  mammiferes.  Aich,  de  Biol.,  T.  23  und  28,  1907  u.  1913. 

2)  van  der  Stricht,  0.,  La  structure  de  l’oeuf  des  mammiferes  (chauve 
souris).  Bruxelles  1909. 

3)  Sobotta,  I.  und  Burckhard,  G.,  Reifung  und  Befruchtung  des  Eies 
der  weißen  Ratte.  Anat.  Hefte,  Bd.  42,  1910. 

4)  Kirkham,  W.  B.  and  Burr,  H.  S.,  The  breeding  habits,  maturation  of 
eggs  and  ovulation  of  the  albino  rat.  Americ.  Journ.  of  Anatomy,  Yol.  15,  1903. 

5)  van  Beneden,  E.,  La  mauration  de  1’ceuf;  la  fecondation  et  les  premieres 
phases  du  developpemcnt  etc.  Bull,  de  l’Acad.  royal,  de  Belgique,  T.  40,  1875. 

6)  Koelliker,  A.,  Entwicklungsgeschichte  des  Menschen  und  der  höheren 
Tiere.  2.  Aufl.  1879  und  Vorwort  zu:  Die  Entwicklung  der  Keimblätter  des  Ka- 
ninchens. Festschr.  zur  3.  Säkularfeier  der  Alma  Julia  Max.  Würzburg  1882. 
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Plastochondrien  Vererbungsfähigkeit  zuschreibt,  und  da  das  Sperma- 
mittelstück Träger  der  väterlichen  Plastochondrien  ist,  so  wird  jene 
der  beiden  ersten  Blastomeren  des  Säugetiereies,  in  welche  das  Mittel- 
stück des  Spermatozoon  tritt,  allein  imstande  sein,  väterliche  Eigen- 
schaften auf  dem  Wege  der  Plastochondrien  zu  erben;  oder  um  es 
kurz  auszudrücken,  sie  muß  die  „Embryonalblastomere“  darstellen, 
während  die  „trophoblastische“  Blastomere  überwiegend  mütterliche 
Charaktere  zeigen  müßte.  Meves  geht  sogar  so  weit,  auf  Grund  seiner 
Befunde  am  Seeigelei  die  Totipotenz  der  Blastomeren  zu  leugnen, 
obwohl  zahllose  Experimente  sie  bestimmt  konstatiert  haben. 

Jedenfalls  steht  es  bis  heute  keinesfalls  fest,  daß  die  Blastomeren 
des  Säugetiereies  totipo teilt  sind  wie  die  des  Amphibieneies,  im  Gegen- 
teil es  spricht  manches  dagegen.  Unter  anderem  weicht  das  ganze 
Furchungsbild  des  ersteren  von  dem  anderer  holoblastischer  Wirbeltier- 
eier nicht  unerheblich  ab.  Die  Beobachtung  von  van  Beneden,  die 
oben  (1.  c.)  erwähnt  wurde,  daß  eine  Größendifferenz  der  beiden  ersten 
Blastomeren  des  Säugetiereies  vorkommt,  kann  ich  durchaus  bestätigen. 
Ich  habe  Gelegenheit  gehabt  — abgesehen  von  einigen  weniger  voll- 
ständigen Beobachtungen  an  Eiern  anderer  Säugetiere  (Ratte,  Ka- 
ninchen, Meerschweinchen)  — mehrere  hundert  Eier  der  Maus  während 
der  Furchung  genauer  zu  untersuchen;  ich  kann  nun  meine  früheren 
Angaben1)  durch  eine  Reihe  später  mehr  gelegentlich  gewonnener 
Erfahrungen  dahin  ergänzen,  daß  in  der  Tat  die  beiden  ersten  Blasto- 
meren des  Eies  der  Maus  nicht  nur  von  deutlich  verschiedener  Größe 
sein  können,  sondern  auch  in  mancher  Hin- 
sicht Differenzen  in  der  Struktur  ihres  Proto- 
plasma erkennen  lassen.  Sieht  man  von  den 
Fällen  ab,  in  denen  erst  bei  der  Messung  der 
Durchmesser  geringe  Größenunterschiede  her- 
vortreten, und  faßt  man  nur  die  Fälle  ins  Auge, 
in  denen  die  Größendifferenz  auf  den  ersten 
Blick  auffällt,  so  bemerkt  man  leicht  daß  die 
größere  der  beiden  Blastomeren  eine  hellere  El  der  Maus  im  Zwe1' 

Plasmafärbung  zeigt  und  daß  sie  früher  in  mito-  ri  nttTbscZ/der 
tische  Kernteilung  eintritt  als  die  kleinere  dunk-  ersten  Furchuno-s- 
lere  Blastomere.  Das  scheint  durchaus  die  Regel  teilung. 


Fig.  1. 


x)  Sobotta,  I.,  Die  Befruchtung  und  Furchung  des  Eies  der  Maus.  Arch. 
für  mikrosk.  Anat.,  Bd.  49,  1895. 
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zu  sein;  denn  ich  habe  unter  meinem  immerhin  doch  recht  reichlichen 
Beobachtungsmaterial  niemals  den  Fall  beobachtet,  daß  die  beiden 
ersten  Blastomeren  des  Eies  der  Maus  gleichzeitig  mit  der  Mitose  be- 
gannen oder  überhaupt  gleichzeitig  im  Stadium  der  Mitose  sich  be- 
fanden. Mit  anderen  Worten:  die  größere  der  beiden  ersten  Blastomeren 
des  Eies  der  Maus  teilt  sich  früher  als  die  andere,  wodurch  ein  drei- 
zelliges  Stadium  entstehen  muß,  auf  das  ich  unten  zurückkomme. 
Figur  2 zeigt  deutlich  den  Fall,  daß  die  beiden  Blastomeren  von 
ungleicher  Größe  sind,  Fig.  3 den,  daß  die  eine  von  ihnen  und  zwar 
die  größere  sich  in  Teilung  befindet. 


zellenstadium;  die  bei- 
den Blastomeren  sind 
von  deutlich  ungleicher 
Größe. 


Fig.  3. 

Ei  der  Maus  im  Zwei- 
zellenstadium ; die 
größere  der  beiden 
Blastomeren  in  mito- 
tischer Teilung. 


Ich  habe  schon  früher  (1.  c.)  darauf  aufmerksam  gemacht,  daß 
bei  der  Furchung  des  Eies  der  Maus  eine  gewisse  Anzahl  von  Zellen 
(Blastomeren)  durch  stärkere  Größe,  hellere  Färbung  und  in  der  Regel 
Mitosen  auffallen  und  der  Vermutung  Ausdruck  gegeben,  daß  diejenigen 
Blastomeren,  welche  im  Begriff  sind  sich  zu  teilen  oder  sich  in  Teilung 
selbst  befinden,  heller  und  größer  erscheinen  als  solche  mit  Ruhekernen. 
Da  die  Furchung  des  Säugetiereies  durchaus  nicht  synchron  ist,  wie  das 
bei  der  anderer  Wirbeltiereier  im  hohen  Maße  der  Fall  ist,  so  ist  die 
Möglichkeit  gegeben,  an  den  Blastomeren  einer  einzigen  Morula  diese 
Beobachtung  zu  machen. 

Nun  liegt  es  nahe  anzunehmen,  daß  im  Stadium  der  Zweiteilung 
des  befruchteten  Eies  ein  ähnliches  Verhalten  vorliegt,  d.  h.  daß  die 
Ungleichheit  der  Größe  der  beiden  ersten  Blastomeren  kein  primäres 
Verhalten  ist,  sondern  erst  gegen  Ende  dieses  Entwicklungsstadiums 
auftritt,  wenn  sich  die  eine  von  beiden  zur  Teilung  anschickt.  In  der 
Tat  scheinen  die  beiden  ersten  Furchungs kugeln  des  Eies  der  Maus 
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unmittelbar  nach  der  ersten  Furchungsteilung  (Figur  1)  gleichgroß 
oder  nahezu  gleichgroß  zu  sein1).  Es  wäre  also  weniger  der  Umstand 
der  verschiedenen  Größe  der  beiden  ersten  Blastomeren  als  die  Tatsache, 
daß  sie  sich  nicht  synchron  teilen,  welche  als  Stütze  für  die  Hypothese 
ihrer  Ungleichwertigkeit  angesehen  werden  könnte.  Dazu  käme  die 
oben  erwähnte  Tatsache,  falls  man  dieser  eine  größere  Bedeutung  zu- 
schreiben will,  als  ich  ihr  beilegen  möchte,  daß  die  eine  der  beiden  ersten 
Für chungs kugeln  des  Säugetiereies  Teile  des  Spermatozoon  enthält, 
die  der  anderen  fehlen.  Welche  der  beiden  Blastomeren  es  ist,  welche 
sich  zuerst  teilt,  die  mit  den  Spermaplasmaresten  oder  die  ohne  solche, 
ist  bisher  noch  nicht  festgestellt  worden. 

Die  Folge  der  ungleichzeitigen  Teilung  der  beiden  ersten  Blasto- 
meren des  Eies  der  Maus  und  vielleicht  aller  Säugetiereier  — denn 
es  liegen  positive  Angaben  auch  von  anderen  Species  vor  wie  z.  B. 
von  der  Fledermaus2)  — ist,  wie  oben  schon  kurz  erwähnt,  ein  Drei- 
zellenstadium, das  wir  aus  der  Furchung  anderer  Wirbeltiereier 
nicht  kennen,  das  also  trotz  seiner  ephemeren  Erscheinung  wiederum 
eine  Besonderheit  des  Säugetiereies  zu  sein  scheint.  Selbstverständlich 
ist  das  Zustandekommen  eines  dreizelligen  Furchungsstadiums  bei  der 
Maus  die  unausbleibliche  Folge  des  oben  geschilderten  ungleichartigen 
Verhaltens  der  beiden  primären  Blastomeren. 

In  Figur  4 habe  ich  ein  entsprechendes  Furchungsbild  vom  Ei 
der  Maus,  das  ich  in  günstiger  Schnittrichtung  aus  einer  Serie  von 
Eileiterdurchschnitten  gewonnen  habe,  abgebildet.  Man  erkennt 
deutlich  eine  große  Blastomere,  die  noch  aus  der  ersten  Furchungs- 
phase herrühit,  und  zwei  Meine,  die  bereits  der  zweiten  Phase  angehören. 
Die  erstere  befindet  sich  aber  bereits  in  mitotischer  Teilung  und  zwar 
in  der  Dyasterphase.  Genau  das  gleiche  Stadium  bildet  Bonnet  in 
seinem  Lehrbuch  der  Entwicklungsgeschichte  vom  Igel  ab.  Wie  die 
Mitose  in  der  großen  Blastomere  zeigt,  ist  das  dreizeilige  Stadium  nur 

x)  Natürlich  gehört  zur  endgültigen  Entscheidung  solcher  Fragen  ein  großes, 
ja  ein  sehr  großes  Untersuchungsmaterial,  wie  es  von  der  Furchung  des  Säugetier- 
eies nur  sehr  schwer  zu  beschaffen  sein  wird  und  zurzeit  jedenfalls  noch  nicht  an- 
nähernd vorliegt. 

2)  Hier  hat  van  Beneden  und  Julin  (Observat.  sur  la  maturat.,  la  ffjcond. 
et  la  segmentat.  de  Foeuf  chez  les  cheiropteres.  Arch.  de  Biol.,  T.  1,  1880)  zuerst 
ein  solches  Stadium  abgebildet.  Aber  auch  Bischoff  hat,  wie  aus  seinen  kaum 
anders  zu  deutenden  Abbildungen  hervorgeht,  das  gleiche  bereits  1845  beim  Hund 
und  1854  beim  Reh  gesehen.  Neuerdings  hat  R.  van  der  Stricht  bei  der  Katze 
(Arch.  de  biologie,  T.  21,  1911)  das  gleiche  Stadium  beschrieben. 


404 


ein  vorübergehendes,  und  es  folgt  nicht  etwa  ein  fünf-  oder  sechszeiliges 
Stadium,  sondern  dadurch,  daß  die  aus  der  ersten  Furchungsphase 
ungeteilt  übriggebliebene  große  Blastomere  die  Teilung  nachholt, 
bevor  die  beiden  Meinen  Furchungs kugeln  sich  von  neuem  teilen, 
kommt  ein  vierzelliges  Stadium  zustande. 


Fi g.  4. 

Ei  der  Maus  im  Dreizellenstadium ; die 
große,  noch  aus  der  ersten  Furchungs- 
phase stammende  Elastomere  befindet 
sich  in  mitotischer  Teilung ; die  Achse  der 
Teilungsfigur  steht  schräg. 

Aber  auch  dieses  Vierzellenstadium  hat  seine  Besonderheiten 
gegenüber  allen  anderen  Wirbeltiereiern.  Die  Größe  der  vier  Blasto- 
meren  ist  zwar  — von  geringen  Unterschieden  abgesehen  — die  gleiche, 
aber  die  Lagerung  der  vier  Zellen  innerhalb  der  Zona  pellucida  ist 
eine  ganz  eigenartige.  Die  vier  Blastomeren  liegen  nicht  in  einer 
Ebene;  die  eine  liegt  vielmehr  in  einer  Ebene  für  sich,  die  anderen 
drei  gemeinsam  in  einer  zweiten  Ebene  (Figur  5).  Eine  derartige  An- 
ordnung der  vier  ersten  Blastomeren  kennen  wir  bei  keinem  anderen 
Wirbeltierei.  Man  hat  gelegentlich  den  Eindruck,  als  ob  die  einzelnen 
liegende  Blastomere  etwas  Meiner  und  dunkler  sei  als  die  anderen, 
doch  dürften  wohl  erst  genauere,  an  großem  Material  angestellte  Beob- 
achtungen erforderlich  sein,  um  in  dieser  Hinsicht  etwas  positives 
angeben  zu  können. 

Dieses  eigentümliche  Lagerungsverhältnis  der  vier  ersten  Blasto- 
meren des  Säugetiereies  gibt  entschieden  zu  denken,  da  erstlich  kein 
äußerer  Grund  zu  erkennen  ist,  warum  eine  solche  Abweichung  von  dem 
gewöhnlichen  Furchungsbild  zustande  gekommen  ist,  zweitens  diese 
Eigentümlichkeit  bei  fast  allen  Säugetieren,  deren  Furchung  bisher 
untersucht  wurde,  in  ganz  gleicher  Weise  und  durchaus  konstant  zu 
beobachten  ist.  So  ist  sie  schon  lange  vom  Kaninchenei  bekannt,  bei 
der  Maus  habe  ich  (1.  c.)  das  gleiche  feststellen  können.  Da  auch  beim 


Ei  der  Maus  im 
typischenVierzellen- 
stadium. 
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Affen  dasselbe  Furchungsbild  von  Hubrecht1)  abgebildet  wird,  so 
darf  kaum  daran  gezweifelt  werden,  daß  sich  das  Ei  des  Menschen 
ebenso  verhalten  wird2). 

Dies  wollte  ich  vorausschicken,  ehe  ich  auf  die  eigentümliche  Er- 
scheinung der  Polyembryonie  der  Gürteltiere  zu  sprechen  komme. 
Diese  ist  erst  in  neuester  Zeit  entdeckt  worden,  wenn  auch  einzelne 
Angaben  in  der  älteren  Literatur  vorhanden  sind,  welche  auf  ein  poly- 
embryonales  Verhalten  des  Eies  dieser  Edentatenfamilie  schließen  ließen. 
Zuerst  hat  Fernand ez3)  bei  einer  süd amerikanischen  Form  (Tatusia 
hybrida)  1909  auf  die  Tatsache  der  Polyembryonie  aufmerksam  ge- 
macht. Sämtliche  Embryonen  eines  Wurfes  (7 — 12)  gehen  hier  aus  einem 
einzigen  befruchteten  Ei  hervor  und  sind  daher  gleichgeschlechtlich. 
Genauer  ist  das  relativ  noch  einfachere  Verhalten  der  nordamerikanischen 
Form  Tatusia  novemcincta  durch  Newman  und  Patterson4)  und 
z.  T.  durch  den  letzteren  allein5)  untersucht  worden.  Hier  bilden  sich 
durchaus  regelmäßig  aus  einem  einzigen  befruchteten  Ei  vier  gleich- 
geschlechtliche Embryonen,  die  auf  einer  gemeinsamen  Keim- 
lind  Fruchtblase  zur  Entwicklung  kommen  und  daher  auch  gemein- 
sames Chorion  haben.  Was  die  Amnien  anlangt,  so  besitzt  in  den 
späteren  Stadien  jeder  Embryo  sein  eigenes  Amnios;  anfangs  besteht 
eine  gemeinsame  (primäre)  Amnioshöhle.  Oder  mit  anderen  Worten: 
die  Gürteltiere  und  speziell  Tatusia  novemcincta  bringen,  um  die  bisher 
beim  Menschen  übliche  Nomenklatur  zu  gebrauchen  regelmäßig 

0 Selenka,  Menschenaffen.  5.  Liefer.  Zur  vergleichenden  Keimesgeschichte 
der  Primaten.  Wiesbaden  1903. 

2)  Nur  die  aplacentalen  Säuger  machen  eine  Ausnahme;  von  diesen  nimmt  das 
meroblastische  Ei  der  Monotremen  eine  Sonderstellung  ein  und  kommt  für  unsere 
Betrachtung  nicht  in  Frage;  aber  auch  das  Ei  der  Marsupialier  zeigt  im  Vierzellen- 
stadium ein  anderes  Bild  als  das  der  höheren  Säugetiere;  die  vier  Blastomeren  liegen 
hier  in  einem  Kranze,  also  alle  in  der  gleichen  Ebene,  so  wie  bei  anderen  Wirbel- 
tieren. Wenigstens  ist  dieses  Verhalten  übereinstimmend  von  Selenka  bei  Opossum 
und  von  Hill  bei  Dasyurus  beschrieben  worden. 

3)  Fernandez,  Miguel,  Beiträge  zur  Embryologie  der  Gürteltiere.  Zur  Keim- 
blätterinversion und  spezifischen  Polyembryonie  der  Melita  (Tatusia  hybrida  Dem.). 
Gegenbaurs  morphol.  Jahrb.,  Bd.  39,  1909. 

4)  Newmann,  H.  H.  and  Patterson,  J.  Th.,  The  Development  of  the  nine- 
banded  armadillo  etc.  Journal  of  Morphology,  Vol.  21,  1910. 

5)  Patterson,  J.  Th.,  A Preliminary  Report  on  the  Demonstration  of  Poly- 
embryonic  Development  in  the  Armadillo  (Tatu  novemcinctum).  Anat.  Anzeig. 
Bd.  91,  1912.  (Inzwischen  ist  die  ausführliche  Publikation  erschienen,  welche  jedoch 
für  unsere  Betrachtung  hier  nicht  in  Frage  kommt.) 
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„eineiige  Vierlinge“  zur  Welt.  Was  beim  Menschen  gelegentlich 
einmal  vorkommt,  das  ist  hier  die  Regel;  ein  Zustand,  den  man  beim 
Menschen  als  relativ  selten  bezeichnen  muß,  der  ist  hier  zur  Norm 
geworden.  Die  vier  Embryonen  der  genannten  Tatusiaspecies  sind  stets 
aus  einem  einzigen  und  zwar  einem  monosperm  befruchteten  Ei  hervor- 
gegangen. Man  hat  daher  diese  Form  der  Fortpflanzung  als  „Poly- 
embryonie“  bezeichnet  im  Gegensatz  zu  dem  Verhalten,  dem  wir  bei 
allen  anderen  Säugetieren  (und  Wirbeltieren),  welche  mehrere  Junge 
zur  Welt  bringen,  begegnen  (Befruchtung  mehrerer  Eier  durch  die 
gleiche  Anzahl  von  Spermatozoen). 

Wie  kommt  nun  die  Polyembryonie  der  Gürteltiere  zustande? 
Leider  liefert  die  rein  deskriptiv-embryologische  Untersuchung  in  dieser 
Hinsicht  kein  Resultat  oder  scheint  wenigstens  ein  solches  mit  Sicher- 
heit nicht  zu  ergeben.  Die  Furchung  ist  zwar  noch  nicht  untersucht 
worden,  wohl  aber  sind  die  folgenden  Entwicklungsstadien  (frühe 
Keimblase,  Beginn  der  sog.  Keimblattinversion,  die  in  etwas  abge- 
kürzter Form  die  Grundlage  der  ersten  Entwicklungs Vorgänge  bildet), 
bekannt,  ohne  daß  sich  an  ihnen  zunächst  eine  Spur  der  späteren 
Polyembryonie  bemerken  ließe.  Sie  sehen  vielmehr  genau  so  aus  wie 
die  monoembryonischer  Säugetiere.  Das  zellige  Material  der  jüngsten 
von  Patterson  beschriebenen  Keimblasen  läßt  kein  Anzeichen  irgend- 
einer während  der  Furchung  aufgetretenen  Umlagerung  oder  Störung 
in  der  Anordnung  erkennen.  Die  „Vierteilung“  der  Embryonalanlage 
stellt  sich  vielmehr  auf  der  (gemeinsamen)  Keimblase  erst  ein,  wenn 
sich  der  Embryonalschild  ausbildet.  Ein  solcher  tritt  nämlich  nicht 
einheitlich  auf,  sondern  in  Gestalt  zweier  konkaver  Anlagen1)  deren 
jede  hantelförmig  ist  und  sich  nachträglich  nochmals  „teilt“.  Die 
weitere  Entwicklung  der  vier  Embryonalanlagen  im  Innern  der  Frucht- 
blase erfolgt  dann  ganz  unabhängig  voneinander,  nur  hängen  die  vier 
Amnien  eine  Zeitlang  mit  der  gemeinsamen  „primären“  Amnioshöhle 
zusammen.  Das  außerembryonale  Material  (Trophoblast)  bleibt  aber 
während  der  ganzen  Embryonalentwicklung  bis  zur  Geburt  allen  vier 
Embryonen  gemeinsam;  d.  h.  sie  entwickeln  sich  mittels  gemein- 
samen Chorions. 

Nun  braucht  man  nach  dem  heutigen  Stande  unserer  Kenntnisse 
vom  kausalen  Zusammenhang  der  Entwicklungsvorgänge  nicht  anzu- 


J)  Die  konkave  Krümmung  des  Schildes  wird  durch  den  Vorgang  der  sog* 
Keimblattinversion  bedingt. 
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nehmen,  daß  die  Ursache,  welche  die  Vierlingsbildung  veranlaßt,  erst 
dann  aufgetreten  ist,  wenn  ihre  Wirkung  äußerlich  bemerkbar  wird, 
sondern  man  kann  voraussetzen,  daß  die  Ursache  der  Mehrfachbildung 
schon  latent  vorhanden  war,  ehe  ihre  Wirkung  beobachtet  werden 
konnte.  Patterson  (1.  c.)  sucht  die  Ursache  der  Polyembryonie  der 
Gürteltiere  in  einer  „physiologischen“  Isolation  der  vier  ersten  Blasto- 
meren;  besser  wäre  es  wohl  von  „latenter“  Isolation  zu  sprechen. 
Eine  solche  Annahme  setzt  zunächst  Gleichwertigkeit  der  Blastomeren 
voraus,  der  ersten  vier  von  Tatusia  novemcincta  und  auch  weiterer 
Teilungsprodukte  bei  T.  hybrida.  Aber  selbst  wenn  man  eine  toti- 
potente  Gleichwertigkeit  der  Blastomeren  des  Tatusiaeies  annehmen 
will,  was  nach  dem  oben  ausgeführten  zum  mindesten  sehr  unwahr- 
scheinlich ist,  so  könnte  die  von  Patterson  selbst  beschriebene  Em- 
bryonalentwicklung der  Gürteltiere  nicht  zustande  kommen.  Die  Iso- 
lation der  ersten  vier  Blastomeren  des  Eies  von  Tatusia  novemcincta 
würde  zur  Bildung  von  vier  vollkommen  getrennten  Keim-  bzw.  Frucht- 
blasen führen,  denn  es  müßte  notwendigerweise,  wie  oben  auseinander- 
gesetzt, das  außerembryonale  oder  trophoblastische  Material  der  Morula 
bzw.  Blastula  ebenso  der  Wirkung  der  Isolation  unterliegen  wie  das 
embryonale.  Ebensowenig  wie  sich  eineiige  Zwillinge  des  Menschen 
durch  Isolation  der  beiden  ersten  Blastomeren  des  befruchteten  Eies 
bilden  können,  ist  es  möglich,  daß  die  eineiigen  Vierlinge  der  Tatusia 
der  Isolation  der  ersten  vier  Blastomeren  ihre  Entstehung  verdanken. 

Wohl  aber  läßt  sich  der  Zustand  der  Polyembryonie,  der  bei  den 
Gürteltieren  als  Kegel,  beim  Menschen  als  Ausnahme  auftritt,  auf  eine 
andere  Art  und  Weise  recht  ungezwungen  erklären.  Ich  gehe  dabei 
von  den  Gürteltieren  aus  und  zwar  von  dem  Fall  der  Tatusia  novemcincta 
(eineiige  Vierlinge).  Ich  hatte  oben  auf  das  eigentümliche  Bild  des 
Stadiums  von  vier  Furchungs kugeln  beim  Säugetierei  aufmerksam 
gemacht.  Die  Tatsache,  daß  in  diesem  Entwicklungsstadium  die  eine 
der  vier  Blastomeren  sozusagen  eine  isolierte  Lagerung  gegenüber 
den  drei  anderen  zeigt,  kann  man  leicht  dahin  deuten,  daß  diese  Zelle 
das  Material  für  den  eigentlichen  Embryo  liefert,  welches  bekanntlich 
gegenüber  dem  außerembryonalen  Abschnitten  der  jungen  Keim- 
bzw.  Fruchtblase  an  Masse  erheblich  zurücksteht.  Dann  würde  in  den 
drei  anderen  Blastomeren  die  Anlage  für  das  Chorion,  Ektoplacenta 
(Trophoblast  — im  Sinne  Hubrechts)  zu  suchen  sein.  Durch  eine  solche 
Annahme,  die  zunächst  natürlich  rein  hypothetisch  ist,  würde  sich 
erstlich  die  auffällige  Tatsache  des  eigenartigen  Lagerungsverhältnisses 
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der  vier  ersten  Blastomeren  des  Eies  der  plazentaren  Säugetiere  ver- 
stehen lassen,  zweitens  ließe  sich  mit  dieser  Annahme  das  Massen- 
verhältnis zwischen  embryonalen  und  außerembryonalen  Material  in 
der  Säugetierkeimblase  gut  in  Einklang  bringen. 

Geht  man  von  dieser  Vorstellung  aus,  so  kann  man  sich  folgenden 
Entwicklungsgang  denken:  Die  ,,Embryonalblastomere  des  Gürtel- 
tiereies“ teilt  sich  zweimal  hintereinander,  also  in  vier  Zellen,  so  wie 
es  schematisch  in  Figur  6 angedeutet  ist.  Diese  vier  Blastomeren 
behalten  voraussichtlich  ein  benachbartes  und  gemeinsames  Lagerungs- 
verhältnis zunächst  bei,  etwa  wie  in  Figur  7,  die  eine  Säugetiermorula 
darstellt,  an  der  man  eine  spätere  Polyembryonie  nicht  vermutet. 


Fig.  6. 

Schema  der  Furchung  des  Eies 
von  Tatusia  novemcincta;  aus  den 
vier  mit  den  Zahlen:  1,  2,  3,  4 
versehenen  Blastomeren  würden 
die  vier  Embryonen  entstehen, 
während  die  übrigen  Zellen  das 
außerembryonale  Material  der 
Eihäute  (Chorion)  liefern  würden. 


Fig.  7. 

Morula  eines  Säugetiereies,  dem 
Schema  der  Fig.  6 entsprechend 
aber  nicht  schematisch  dargestellt ; 
die  Zahlen  bezeichnen  auch  hier 
auf  die  vier  hei  der  Polyembryonie 
von  Tatusia  novemcincta  isoliert 
und  totipotent  zur  Entwicklung 
gelangenden  Zellen. 


Die  — bisher  unbekannte  — Morula  des  Gürteltiereies  wird  vielleicht 
genau  das  gleiche  Bild  ergeben.  Natürlich  teilen  sich  auch  die  drei 
anderen  ,, nicht-embryonalen“  Blastomeren  des  Eies  im  Vierzellen- 
stadium mehr  oder  weniger  synchron  mit  der  Embryonalblastomere, 
vielleicht  teilweise  auch  schon  vor  dieser.  Das  in  Figur  7 dargestellte 
Morulastadium  trägt  diesem  Verhalten  bereits  Rechnung.  Nimmt 
man  nun  an,  daß  irgendwie  durch  eine  noch  ganz  unbekannte  Ursache 
isolierend  auf  die  vier  Teilstücke  der  Embryonalblastomere  eingewirkt 
wird  — man  braucht  dabei  zunächst  gar  nicht  an  eine  mechanische 
Isolation  zu  denken  — und  daß  durch  diese  Einwirkung  der  innerliche 
Zusammenhang  der  vier  Zellen  gestört  wird,  ohne  daß  aber  ihre  Be- 
ziehungen zu  den  außerembryonalen  Blastomeren  verändert  werden, 
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and  daß  eine  solche  „latente“  Isolation  der  nicht-embryonalen  Blasto- 
meren  unterbleibt,  so  muß  sich  auf  Grund  unserer  heutigen  Kenntnisse 
der  Entwicklungsmechanik  folgendes  Resultat  ergeben:  Aus  jedem 
der  vier  Teilstücke  der  Embryo  nalblastomere  entsteht 
ein  gesonderter  Embryo;  die  vier  Embryonen  haben  gleiches 
Geschlecht1);  da  sie  gemeinsame  und  ungestörte  Beziehungen  zu  den 
aus  dem  außerembryonalen  Blastomerenmaterial  hervorgegangenen 
Bildungen  besitzen  und  da  letztere  keine  Anzeichen  einer  Vierfach- 
bildung erkennen  lassen,  weil  die  außerembryonalen  Blastomeren  ihren 
Zusammenhang  bewahrt  haben,  so  besitzen  die  vier  Embryonen  ein 
einheitliches,  gemeinsames  Chorion,  eine  gemeinsame 
Ektoplazenta.  Es  entstehen  als  unter  der  oben  gemachten  Annahme, 
um  bei  der  vom  Menschen  entlehnten  Nomenklatur  zu  bleiben:  ein- 
eiige Vierlinge  mit  getrennten  (s.  o.)  Amnien  und  gern  ei  ns  amem 
Chorion.  So  läßt  sich  meiner  Ansicht  nach  der  Zustand  der  Poly- 
embryonie  der  Gürteltiere  ungezwungen  erklären. 

Nun  hatten  wir  aber  bereits  oben  gesehen,  daß  zwischen  dem 
polyembryonalen  Entwicklungsmodus  des  Gürteltiereies  einerseits 
und  den  eineiigen  Zwillingen  des  Menschen  andererseits  ein  vollkom- 
mener Parallelismus  besteht.  Wenn  in  der  oben  skizzierten  Art  und 
Weise  die  eineiigen  Vierlinge  der  Tatusia  novemcincta  zustande  kommen, 
so  muß  man  sich  die  Entstehung  der  eineiigen  Zwillinge  des  Menschen 
folgendermaßen  denken:  Von  den  vier  ersten  Blastomeren  des  mensch- 
lichen Eies  ist  die  auch  beim  Affenei  isoliert  liegende  die  „Embryonal- 
blastomere“.  Wirkt  die  isolierende  Ursache  nun  schon  im  Zweizellen- 
stadium ein,  so  entstehen  zwei  getrennte  Embryonen,  deren  Beziehungen 


x)  Der  Gruncl,  warum  die  Embryonen  gleiches  Geschlecht  haben  müssen, 
ist  ein  sehr  einfacher.  Das  Geschlecht  wird  durch  das  Spermatozoon  bestimmt, 
deren  es  in  gleich  großer  Anzahl  zwei  Arten  gibt,  solche  mit  normaler  und  solche 
mit  um  eins  vermehrter  Chromosomenzahl.  Letztere  bestimmen  das  männliche 
Geschlecht.  Da  nur  ein  Spermatozoon  das  Ei  befruchtet  hat  (und  haben  darf)  so 
wird  die  geschlechtsbestimmende  Ursache  auch  bei  Isolation  der  „Embryonal- 
blastomeren“  jeder  von  diesen  mitgeteilt.  Die  körperliche  Identität  der  eineiigen 
Zwillinge  erklärt  sich  auf  die  gleiche  Weise,  da  die  beiden  getrennten  Blastomeren  die 
gleichen  Erbeinheiten  erhalten.  Die  Tatsache,  daß  aus  den  monosperm  befruchteten 
Gürteltiereiern  stets  gleichgeschlechtliche  Embryonen  (4 — 12  aus  einem  Ei)  ent- 
stehen, entspricht  vollkommen  der  heute  herrschenden  und  durch  zahlreiche 
Befunde  gestützten  Theorie  der  Bestimmung  des  Geschlechtes  durch  die  männliche 
Keimzelle. 
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zu  dem  außerembryonalen  Zellmaterial  unverändert  gemeinsam  weiter- 
bestellen  bleiben,  d.  h.  sie  besitzen  ein  gemeinsames  Chorion  usw. 

Ob  es  beim  Menschen  auch  eineiige  (gleichgeschlechtliche)  Vier- 
linge gibt,  ist  anscheinend  nicht  bekannt.  Bei  der  relativen  Seltenheit 
der  Vierlinge  sind  Beobachtungen  in  dieser  Hinsicht  wohl  noch  nicht 
angestellt  worden.  Das  Beispiel  der  Tatusia  novemcincta  und  die  Tat- 
sache, daß  eineiige  Zwillinge  immerhin  nicht  selten’ sind,  machen  es 
recht  wahrscheinlich,  daß  es  auch  eineiige  Vierlinge  geben  wird. 

Leider  sind  wir  nun  über  die  ersten  Entwicklungsstadien  eineiiger 
Zwillinge  des  Menschen  noch  gar  nicht  unterrichtet.  Man  kann  sich 


Dottersack  Mesenchymkern  (Magma 

veticulare) 


Fi g.  8. 

Das  Bryce-Teachersche  Ei  im  Durchschnitt,  etwas  schematisiert  zur 

Darstellung-  gebracht. 

aber  an  der  Hand  des  Modus  der  durchaus  homologen  Entwicklung 
des  polyembryonalen  Gürteltiereies  unschwer  ein  Bild  machen,  wie  die 
erste  Anlage  des  eineiigen  Zwillingsstadiums  beim  Menschen  sich 
darstellen  dürfte.  Ich  glaube  mit  Rücksicht  auf  die  inzwischen  bekannt 
gewordenen  frühesten  Entwicklungsstadien  des  Menschen  einen  Schritt 
weiter  gehen  zu  dürfen  als  in  meiner  ersten  Mitteilung  über  diesen 
Gegenstand  (1.  c.).  Unschwer  läßt  sich  an  nahezu  das  jüngste,  bisher 
beobachtete  menschliche  ,,Eiu,  das  vonBryce  undTeacher  anknüpfen; 
ich  gebe  in  Figur  8 eine  vereinfachte  Darstellung  dieses  zu  den  aller 
jüngsten,  bisher  bekannt  gewordenen  menschlichen  Entwicklungsstadien 
gehörigen  Präparats.  Von  den  beiden  epithelialen  Bläschen,  welche 
innerhalb  des  ganz  primitiven  vom  Chorionektoderm  umschlossenen 


411 


Mesenchymkerns  liegen,  stellt  bekanntlich  das  eine  die  spätere  Amnios- 
liölile  dar,  ihre  epitheliale  Wand  also  die  Anlage  des  Amniosektoderms 
einerseits,  des  Embryonalschildes  andererseits,  während  das  andere 
Bläschen  die  Anlage  des  Dottersacks  ist.  Der  ganze  Embryonalbezirk 
dieser  jungen  Keimblase  ist  also  auf  einen  Teil  des  Epithels  des  Amnios- 
bläschens  beschränkt.  Wenn  aus  einem  solchen  Stadien  eineiige  Zwil- 
linge hervorgehen  sollen,  so  ist  nach  dem,  was  die  Embryologie  der 
Gürteltiere  lehrt,  die  spätere  Doppelbildung  vielleicht  noch  gar  nicht 
als  solche  erkennbar.  Nehmen  wir  jedoch  der  Einfachheit  halber  den 
Fall  an,  daß  sich  die  beginnende  Verdoppelung  bereits  bemerkbar 
macht,  so  würden  wir  anstatt  eines  Amniosbläschens  zwei  solcher 
ausgebildet  finden;  dann  würden  zwei  (gleichgeschlechtliche)  Embryonen 
mit  getrennten  Amnien  entstehen  müssen  aber  mit  gemeinsamen 
Chorion  und  Dottersack1).  Es  wäre  damit  also  bereits  der  Fall  der  ein- 
eiigen Zwillinge  gegeben.  Die  Verdoppelung  der  (späteren)  Embryonal- 
anlage und  der  Amnien  würde  äußerlich  gar  nicht  sichtbar  sein,  denn 
die  gemeinsame  Chorionschale  umgibt  ja  beide  ohne  das  geringste 
Zeichen  einer  Trennung. 

Gehen  wir  nun  einen  Schritt  weiter  und  wählen  wir  zum  Ausgangs- 
punkt der  folgenden  Betrachtung  ein  Entwicklungsstadium  des  mensch- 
lichen Eies,  das  ein  wenig  älter  ist  als  das  soeben  beschriebene,  bei 
dem  aber  die  Trennung  des  Amnios  und  des  Embryonalschildes  (speziell 
dessen  Medullär-  oder  Neuralplatte)  bereits  deutlich  erkennbar  ist. 
Wir  können  dazu  das  in  der  Embryologie  gut  bekannte  Peterssche 
Ei  (Fig.  9)  wählen.  Ich  bilde  es  darunter  so  ab,  wie  ich  es  mir  vorstelle, 
wenn  aus  ihm  eineiige  Zwillinge  hervorgehen  (Fig.  10).  Ich  nehme  auch 
jetzt  an,  daß  die  Dottersackanlage  einfach  ist.  Das  Bild  dürfte  nach 
dem  oben  Gesagten  ohne  weiteres  verständlich  sein;  es  leitet  sich  un- 
mittelbar aus  dem  vorigen,  d.  h.  einem  Bryce-Teacherschen  Ei 
mit  doppelten  Amniosbläschen  her.  Man  erkennt,  wie  die  Embryonal- 

x)  Die  Frage,  ob  eineiige  Zwillinge  einfachen  oder  doppelten  Dottersack  haben, 
scheint  mir  noch  nicht  genügend  geklärt.  In  der  Literatur  findet  man  beide  Angaben« 
Danach  wären  die  eineiigen  Zwillinge  bald  als  monomphale,  bald  als  diomphale  Dop- 
pelbildungen zu  bezeichnen.  Es  ist  aber  auch  leicht  möglich,  daß  aus  einem  primär  - 
monomphalen  Zustand  sekundär  ein  diomphaler  hervorgeht,  d.  h.  daß  der  ursprüng- 
lich einfache  Dottersack  sich  später  (als  das  Amniosbläschen)  noch  teilt.  Ich  brauche 
in  diesem  Punkte  nur  an  die  Schemata  von  Marcliand  in  Eulenburgs  Enzyklopädie 
zu  erinnern,  welche  dieses  Verhalten  erläutern.  Auch  sind  Fälle  von  teilweiser  Ver- 
doppelung der  Nabelschnur  beschrieben,  die  vielleicht  auf  einen  solchen  Zustand 
hinweisen. 
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anlage  verdoppelt  ist,  wie  gleichfalls  die  Amnien  beider  (späteren) 
Embryonen  getrennt  sein  müssen1.)  Man  braucht  nun  für  die  hypothe- 
tische Konstruktion  der  folgenden  Entwicklungsstadien  nur  den  ge- 
wöhnlichen Gang  der  menschlichen  Embryonalentwicklung  anzunehmen 
und  man  erhält  unfehlbar  das  Resultat  der  bekannten  und  oben  be- 
sprochenen Form  der  eineiigen  Zwillinge,  d.  h.  vollkommen  getrennter 
aus  einer  einzigen  befruchteten  Eizelle  hervorgegangener,  gleichge- 
schlechtlicher Individuen  mit  getrennten  Amnien  aber  gemeinsamen 
Chorion  (und  wahrscheinlich  auch  gemeinsamen  Nabelbläschen). 

Auf  ganz  entsprechende  Art  und  Weise  kann  man  sich  nun  auch 
den  meist  pathologischen  Vorgang  entstanden  denken,  dem  die  sog. 
zusammengewachsenen  eineiigen  Zwillinge,  die  als  Thoracopagi,  Xipho- 
pagi  usw.  erscheinen,  ihr  Dasein  verdanken.  Daß  alle  Übergänge 
zwischen  diesen  unvollständigen  Doppelbildungen  und  den  vollständigen 
(d.  h.  den  eineiigen  Zwillingen  der  gewöhnlichen  Nomenklatur)  Vor- 
kommen, ist  eine  bekannte  Tatsache.  Immerhin  darf  man  nicht  außer 
acht  lassen,  daß,  wie  schon  die  einfache  Statistik  es  lehrt,  die  komplete 
Verdoppelung  sozusagen  der  normale,  die  inkomplete  der  pathologische 
Zustand  ein  und  desselben  Entwicklungsprozesses  ist. 

Man  könnte  leicht  geneigt  sein  anzunehmen,  daß  der  Zustand  der 
kompleten  Verdoppelung  (d.  h.  eineiige  Zwillinge)  aus  der  inkompleten 
(Doppelmißbildung,  Thoracopagi)  entstanden  ist.  Aber  abgesehen  von 
der  Statistik  lehrt  ja  das  Verhalten  des  polyembryonalen  Gürteltier- 
eies, daß  unter  normalen  Verhältnissen  d.  h.  wenn  die  Ursache,  welche 
zur  Polyembryonie  des  befruchteten  Eies  führt,  ungestört  wirken  kann, 
die  Entstehung  eineiiger  Vierlinge  ganz  regelmäßig  vor  sich  geht2). 

x)  Gelegentlich  soll  eine  nur  unvollständige  Trennung  der  Amnien  bei  ein- 
eiigen Zwillingen  zu  beobachten  sein;  auch  dieser  Zustand  wird  sich  leicht  erklären 
lassen,  wenn  man  annimmt,  daß  die  beiden  Amniosbläschen  nicht  vollkommen 
getrennt  auftreten,  sondern  so  dicht  benachbart,  daß  ihre  Höhlungen  miteinander 
in  Verbindung  stehen  oder  treten,  ohne  daß  die  Embryonalanlagen  Zusammen- 
hängen. Die  Art  der  Bildung  des  Amnios  beim  Menschen  erklärt  auch  den  gering- 
fügigen Unterschied  zwischen  dem  Verhalten  der  eineiigen  Zwillinge  und  den  Vier- 
lingen der  Gürteltiere;  bei  letzteren  entsteht  zunächst  eine  gemeinsame  Amnios- 
höhle,  dann  erst  erhält  jeder  Embryo  seine  eigene. 

2)  Ob  nun  die  Gürteltiere  zur  Bildung  von  Doppelmißbildungen  neigen,  was 
man  ja  wohl  a priori  erwarten  könnte,  ist  nicht  bekannt,  da  z.  Z.  über  deren  Em- 
bryologie noch  zu  wenig  Untersuchungen  vorliegen.  Es  dürfte  aber  kaum  zu  er- 
warten sein,  da  man  wohl  annehmen  muß,  daß  bei  der  Regelmäßigkeit,  mit  der  ihre 
Eier  sich  polyembryonal  entwickeln,  viel  weniger  leicht  eine  Störung  dieses  Ent- 
wicklungsmodus eintreten  wird  als  bei  der  nur  gelegentlich  auftretenden  diembryo- 
nischen  Entwicklung  des  menschlichen  Eies. 
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Mesenchymkern  (Magma  reticulare) 

Fig.  9.  Das  Peters  sehe  Ei  im  Durchschnitt,  etwas  schematisiert. 

Amniobläschen  unpaarer  mittlerer  Abschnitt 

der  Leibeshöhle 


Chorionschale 


Dottersack 


Leibeshöhlen  (seitliche 
. paarige  Abschnitte) 


Mesenchymkern 

Fig.  10.  Das  Stadium  des  Petersschen  Eies,  wie  es  aussehen  würde,  wenn 
aus  ihm  einige  Zwillinge  hervorgehen  würden. 
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Ebenso  wird  es  beim  Menschen,  wie  es  auch  in  der  Regel  der  Fall  ist, 
zur  kompleten  Verdoppelung  kommen,  wenn  keine  direkten  Störungen 
des  gelegentlich  poly-  oder  besser  gesagt  diembryonischen  Entwicklungs- 
modus des  menschlichen  Eies  auftreten.  Machen  sich  solche  aber  be- 
• 

merkbar,  so  kann  man  sich  das  Zustandekommen  unvollständiger 
Doppelbildungen  (Doppelmißbildungen)  etwa  folgendermaßen  vorstellen : 
Ich  gehe  dabei  von  den  gleichen  Entwicklungsstadien'  aus  wie  bei  dem 
oben  gemachten  Versuch  einer  Erklärung  des  Zustandekommens  der 
kompleten  Verdoppelungen.  So  kann  man  sich  unschwer  denken,  daß, 
wenn  im  Stadium  des  Bryce-Teacherschen  Eies  das  Amniosbläschen 
nicht  doppelt  auftritt,  sondern  etwa  so  wie  es  Figur  11  zeigt,  d.  h.  die 
Verdoppelung  eine  unvollständige  ist,  daß  dann  die  beiden  sich  ent- 

Amniosbläschen 


Dottersack  Magma  reticulare 

Fi  g.  11. 

Das  Bry  c e-Teachersche  Ei  im  Zustand  der  Verdoppelung  des  Amniosbläschens; 

Vorstufe  einer  inkompletten  Doppelbildung. 

wickelnden  Embryonen  keine  absolute  Trennung  voneinander  erkennen 
lassen  werden.  Noch  deutlicher  wird  man  das  abweichende  Verhalten 
feststellen  können,  wenn  man  auf  das  Stadium  des  Petersschen  Eies 
übergeht.  Anstatt  einer  Verdoppelung  der  primären  Amnioshöhle, 
wie  sich  in  Figur  10  angenommen  ist,  wird  eine  unvollständige  Teilung 
der  Höhle  vorliegen,  so  daß  die  beiden  Embryonal  Schilde  in  einer  mehr 
oder  weniger  starken  Berührung  sich  befinden  werden  (Fig.  12);  je 
nach  dem  Grade  dieser  wird  bei  der  nun  folgenden  Ausbildung  der 
eigentlichen  Embryonen  eine  „ Verwachsung“  dieser  zustande  kommen 
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müssen.  Mail  kann  sich  leicht  ausdenken,  daß  nicht  nur  je  nach  dem 
Grade  der  Verbindung  beider  Embryonalchilde  und  -anlagen,  sondern 
auch  je  nach  der  Ausdehnung  und  der  Stelle  einer  solchen  „Verwachsung“ 
die  verschiedenartigsten  Formen  der  Doppelmißbildungen  entstehen 
können.  Es  wird  sich  also  um  graduelle  Verschiedenheiten  der  Störung 
des  diembryonischen  Entwicklungsmodus  handeln. 

Eine  besondere  Beachtung  verdient  noch  das  Verhalten  der  Leibes- 
höhle der  jungen  menschlichen  Entwicklungsstadien,  wenn  man  aus 
ihnen  die  Diembryonie  bzw.  das  Zustandekommen  von  Doppelmiß- 


Amniosbläsclien 


Fig.  12. 

Das  Stadium  des  Petersschen  Eies,  wie  es  aussehen  würde,  wenn  aus  ihm  eine 
inkomplette  Doppelbildung  (Doppelmißbildung)  hervorgelien  würde. 

bildungen  erklären  will.  Gehen  wir  vom  Stadium  der  Figur  10  aus, 
also  dem  hypothetischen  Zustand  der  spontanen  Diembryonie  des 
Menschen,  so  zeigt  sich,  daß  von  der  paarig  angelegten  Leibeshöhle 
des  monoembryonischen  Zustandes  (Fig.  9)  bei  Annahme  eines  ein- 
heitlichen Dottersackes  (s.  o.  S.  411)  die  lateralen  Anlagen  der  Höhle 
natürlich  bei  Verdoppelung  des  Ainniosbläschens  also  bei  Diembryonie 
getrennt  auftreten,  in  der  Mitte  zwischen  den  beiden  Amniosbläschen 
aber  eine  zunächst  beiden  Anlagen  gemeinsame  Höhlung  erscheint, 
die  sich  später,  wenn  die  beiden  Embryonen  sich  voneinander  entfernen, 

Studien  zur  Pathologie  der  Entwicklung.  Bd.  I,  Heft  3.  28 
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teilen  wird.  Kann  aber  wegen  teilweiser  Verwachsung  eine  derartige 
räumliche  Trennung  der  Embryonen  nicht  vor  sich  gehen,  so  bleibt 
auch  die  Leibeshöhle  gemeinsam.  Auf  diese  Weise  läßt  sich  vielleicht 
der  bei  sterno-,  xipho-  oder  thoracopagen  Doppelbildungen  oft  zu 
beobachtende  Zustand  erklären,  daß  bei  selbst  fast  vollkommener 
Trennung  der  beiden  Individuen  der  verbindende  Stiel  Leibeshöhle 
(meist  Peritonealhöhle  oft  mit  einer  Leberbrücke)  enthält. 

Ich  habe  im  obigen  versucht  an  der  Hand  einer  eigenartigen  Er- 
scheinung der  Embryologie  einer  allerdings  ziemlich  tief  stehenden 
Säugetierordnung,  der  der  Gürteltiere,  bei  welchen  als  Regel  eine  der 
Bildung  eineiiger  Zwillinge  des  Menschen  entsprechende  polyembryo- 
nische Entwicklung  des  befruchteten  Eies  vorkommt,  die  Frage  nach 
dem  Zustandekommen  der  Diembryonie  des  menschlichen  Eies,  wie  sie 
in  Form  sog.  eineiiger  Zwillinge  gelegentlich  beobachtet  wird,  zu  lösen 
oder  wenigstens  den  Versuch  gemacht,  einen  Entwicklungsgang  theore- 
tisch zu  konstruieren,  gegen  den  sich  keine  Bedenken  geltend  machen 
lassen,  wie  gegen  alle  bisherigen  Erklärungsversuche.  Wieweit  meine 
Hypothese  dem  wirklichen  Verhalten  entspricht,  läßt  sich  zurzeit  nicht 
entscheiden,  da  man  einerseits  noch  nicht  über  genügend  frühe  Ent- 
wicklungsstadien eineiiger  Zwillinge  verfügt,  andererseits  das  Experi- 
ment hier  nicht  mitzusprechen  vermag. 

Man  wird  sich  an  der  Hand  der  obigen  Erörterungen  noch  andere 
Fragen  vorlegen,  so  die,  warum  gerade  bei  den  Gürteltieren  eine  solche 
Polyembryonie  auftritt,  die  wir  in  der  Reihe  der  Säugetiere  nicht  ein- 
mal bei  den  nächsten  Verwandten  der  Gürteltiere  treffen.  Ferner  ist 
auch  die  Tatsache  auffällig,  daß  polyembryonische  Erscheinungen  außer 
bei  den  Gürteltieren  und  gelegentlich  bei  dem  Menschen  relativ  sehr 
selten  zu  sein  scheinen.  Ich  sage  „scheinen“,  weil  vielleicht  nicht 
genügend  Beobachtungen  in  dieser  Hinsicht  vorliegen  oder  gelegentliche 
solche  nicht  registriert  worden  sind.  Sicher  ist,  daß  bei  vielen  multiparen1) 
Säugetieren  wie  Kaninchen,  Ratte,  Maus,  Meerschweinchen,  Katze, 
Hund  Doppelmißbildungen  außerordentlich  selten  sind.  Ich  habe 
namentlich  von  der  Maus  gelegentlich  eigener  Untersuchungen  sowohl 
wie  solcher  von  Schülern  so  zahlreiche  Embryonalanlagen  wie  fertige 
Embryonen  des  verschiedenen  Alters  zu  sehen  bekommen,  daß  sich  ihre 
Zahl  auf  viele  Tausende  beläuft,  ohne  jemals  eine  Doppelbildung  beob- 

x)  Ich  gebrauche  hier  „multipar“  im  Sinne  von:  mehrere  Junge  auf  einmal 
gebärend;  ähnlich  wie  „vivipar“  im  Sinne  von  lebendiggebärend  gebräuchlich  ist 
(also  nicht  im  Sinne  der  Geburtshilfe). 
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achtet  zu  haben.  Ebensowenig  habe  ich  je  bei  der^Maus  mehr  als  einen 
Embryo  in  einer  Eikammer  gefunden,  so  daß  auch  komplete  Verdoppe- 
lungen oder  polyembryonische  Vorgänge  bei  diesem  Tier  fehlen  oder 
wenigstens  zu  den  allergrößten  Seltenheiten  gehören  dürften.  Überhaupt 
scheinen  Doppelmißbildungen  bei  Säugetieren  wesentlich  seltener  zu 
sein  als  bei  niederen  Wirbeltieren;  bei  letzteren  sind  viele  Arten  von 
Doppelbildungen  wie  z.  B.  die  Duplicitates  anteriores  etwas  sehr  ge- 
wöhnliches (Knochenfische,  Amphibien). 

Bei  manchen  Haustieren  aus  der  Gruppe  der  Wiederkäuer  werden 
Doppelmißbildungen  nicht  selten  beschrieben.  Ob  die  nun  bei  sonst 
uniparen  Haustieren  gelegentlich  auftretenden  Zwillinge  als  eineiige 
aufzufassen  sind,  ist  mir  nicht  bekannt.  Vielleicht  fehlen  in  dieser 
Hinsicht  genügend  exakte  Beobachtungen  noch.  Einen  Fall  eines 
doppelten  Embryonalschildes  auf  einer  einheitlichen  Keimblase  des 
Schafes  wurde  vor  einer  Reihe  von  Jahren  von  Assheton* 2)  beschrieben. 
Das  Ergebnis  der  weiteren  Entwicklung  dieser  Abnormität  wäre  sicher- 
lich ein  eineiiges  Zwillingspaar  gewesen;  die  Keimblase  zeigte  eine 
typische  Diembryonie. 

Es  hat  nach  allem  — oder  besser  gesagt  dem  wenigen,  was  bisher 
in  dieser  Angelegenheit  bekannt  ist,  den  Anschein,  als  ob  die  poly- 
oder  diembryonale  Entwicklung  des  Säugetiereies  vorzugsweise  bei 
solchen  Formen  vorkommt,  die  bei  der  Ovulation  in  der  Regel  nur  ein 
einziges  Ei  entleeren,  und  daß  auch  Doppelbildungen  bei  diesen  ungleich 
viel  häufiger  sind.  Vielleicht  ist  die  polyembryonale  Entwicklungsform 
des  Eies  der  Säugetiere  eine  primitivere  Art  der  Multiparität,  die  viel- 
leicht als  phylogenetisch  älter  anzusehen  ist  als  die  Form  der  Ver- 
mehrung durch  die  Befruchtung  mehrerer  gleichzeitig  ovulierter  Eier3). 
In  diesem  Punkte  bewegen  wir  uns  aber  noch  vollkommen  auf  dem 
Boden  der  Hypothese. 

Ich  habe  absichtlich  meine  jetzige  Anschauung  über  die  Ent- 
stehung eineiiger  Zwillinge  beim  Menschen,  wie  ich  sie  auf  Grund 

0 Widakowich  hat  allerdings  eine  Doppelbildung  bei  der  Ratte  beschrieben, 
die  er  aus  Verwachsung  zweier  Eier  entstanden  erklärt. 

2)  Assheton,  R.,  An  account  of  the  blastodermic  vesicle  of  the  sheep  of  the 
sevent  day  with  twin  germinal  areas.  Journal  of  Anat.  and  Physiol.,  Vol.  35,  N.  S., 
Vol.  12,  1898. 

3)  In  der  Tat  ist  der  Fall  der  Polyembryonie  bei  den  Gürteltieren  nicht  ver- 
einzelt; der  gleiche  Vorgang  d.  h.  Entstehung  mehrerer  Embryonen  aus  einem  ein- 
zigen befruchteten  Ei  findet  sich  bei  mehreren  Eiern  wirbelloser  Tiere. 

28* 
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unserer  Kenntnisse  der  Embryologie  der  Gürteltiere  gewonnen  habe, 
im  voraus  besprochen,  ohne  näher  auf  die  inzwischen  von  anderer  Seite 
geäußerten  Anschauungen  einzugehen.  Mit  diesen  muß  ich  mich  nun 
etwas  näher  befassen,  da  ich  von  ihrer  Haltlosigkeit  überzeugt  bin. 
Wiederum  die  Erfahrungen  am  Ei  der  Gürteltiere  sind  es,  mit  Hilfe 
derer  es  leicht  gelingt,  verschiedene  von  anderer  Seite  geäußerte  Hypo- 
thesen zu  widerlegen.  Zunächst  hat  Broman1)  die  Anschauung  ge- 
äußert, daß  abnorme  Spermatozoen  bei  der  Befruchtung  die  Ursache 
von  Doppelbildungen  sein  könnten.  Ähnliches  ist  später  von  Iioefer2) 
behauptet  worden.  Ich  will  zunächst  auf  dessen  Anschauungen  näher 
eingehen,  da  sie  leichter  zu  widerlegen  sind  als  die  weit  weniger  klar 
formulierte  Hypothese  von  Broman.  Hoefer  geht  wie  letzterer  von 
den  abnormen  Spermatozoen  aus,  die  er  beim  Menschen  mit  Hilfe  einer 
besonderen  Färbemethode  untersuchte.  Er  findet  wie  verschiedene 
Voruntersucher  Samenfäden  mit  zwei  Köpfen  aber  auch  solche  mit  zwei 
Kernen  in  einem  scheinbar  einheitlichen  Kopf;  diese  entstehen  ebenso  wie 
die  zweiköpfigen  aus  der  letzten  (zweiten)  Spermatycytenteilung  (Prä- 
spermatidenteilung) dadurch,  daß  zwar  die  Kernteilung  durchgeführt 
wird,  nicht  aber  die  Teilung  des  Zellleibes.  Hoefer  glaubt  nun,  daß  durch 
Befruchtung  zweikerniger  Eier  durch  derartige  Spermatozoen  Doppelbil- 
dungen und  namentlich  eineiige  Zwillinge  entstehen  könnten.  Diese  An- 
schauung läßt  sich  durch  folgende  Überlegungen  widerlegen:  1.  Es  ist 
nicht  erwiesen,  daß  überhaupt  durch  Befruchtung  zweikerniger EierDop- 
pelbildungen  entstehen  können;  im  Gegenteil  nach  den  bisherigen  Er- 
fahrungen kommt  es  auf  diesem  Wege  nur  zur  Biesenbildung3).  2.  Da  die 
zweikernigen  Spermatozoen  durch  eine  unvollständige  zweite  Spermato- 
cytenteilung  entstehen,  diese  Teilung  es  aber  anscheinend  ist,  welche  den 
für  die  Geschlechtsbestimmung  maßgebenden  Dimorphismus  der  Samen- 
fäden erzeugt,  indem  der  eine  Tochterkern  n,  der  andere  n + 1 Chromo- 
somen erhält,  so  kann  durch  Befruchtung  mit  zweikernigen  Spermato- 
zoen ebensowenig  die  Gleichgeschlechtlichkeit  der  eineiigen  Zwillinge  er- 
klärt werden  wie  durch  Befruchtung  seitens  zweiköpfiger.  3.  Da  zwischen 

*)  Broman,  I.,  Über  atypische  Spermien  (speziell  beim  Menschen)  und  ihre 
mögliche  Bedeutung.  Anatom.  Anzeig.,  Bd.  21,  1902. 

2)  Hoefer,  Beitrag  zur  Histologie  der  menschlichen  Spermien  und  zur  Lehre 
von  der  Entstehung  menschlicher  Doppel(miß)bildungen,  Aich,  für  mikrosk.  Anatom., 
Bd.  74,  1909.  Auch  Bromans  Schüler  Forsheim  äußert  sich  im  Sinne  von  Br. 
(Anat.  Hefte,  H.  117,  1908). 

3)  Namentlich  bei  Ascaris  megolocephala  sind  auf  diese  Weise  entstandene 
Riesenbildungen  beobachtet  worden  (zur  Strasse  n). 
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der  Polyembryonie  der  Gürteltiere  und  den  eineiigen  Zwillingen  des 
Menschen  kein  anderer  Unterschied  bestellt  als  ein  rein  gradueller, 
beide  Prozesse  also  vollkommen  homolog  sind,  so  müßten  — die  Richtig- 
keit der  Hoef  er  sehen  Hypothese  angenommen  — alle  Gürteltiereier, 
die  zur  Reife  gelangen,  mehrkernig  sein  und  zwar  die  von  Tatusia 
novemcincta  vierkernig,  die  von  T.  hybrida  sogar  viel(7 — 12)kernig. 
Das  gleiche  müßte  aber  auch  mit  den  Spermatozoen  der  Fall  sein; 
bei  Tatusia  novemcincta  würde  sich  insofern  keine  weitere  Schwierig- 
keit mehr  ergeben,  als  die  vierkernigen  Spermatozoen  auch  auf  Eier 
mit  gleicher  Kernzahl  stoßen,  aber  bei  der  anderen  Gürteltierspecies 
müßten  Eier  sowohl  wie  Spermatozoen  mit  verschiedener  Kernzahl 
vorhanden  sein,  und  daß  sich  gerade  immer  die  mit  gleicher  Kernzahl 
treffen  sollten,  ist  nichts  weniger  als  wahrscheinlich.  Die  Hypothese 
von  Hoef  er  kann  also  nach  dem  heutigen  Stand  unserer  Kenntnisse 
nicht  befriedigen,  ganz  abgesehen  davon,  daß  die  Eier  der  Gürteltiere 
trotz  der  Polyembryonie  einkernig  sind  und  monosperm  befruchtet 
werden  (s.  u.  423.) 

Ich  komme  nun  auf  die  Anschauung  von  Brom  an  (s.  o.)  zurück. 
Dieser  geht  von  den  zweisclnvänzigen  Spermatozoen  aus,  nicht 
den  auch  von  ihm  beschriebenen  zweiköpfigen.  Bei  den  zweischwänzigen 
Spermatozoen  handelt  es  sich  um  eine  Art  Riesenbildung,  insofern 
als  diese  gleichsam  eine  Generation  der  Spermatogenese  übersprungen 
haben;  sie  bilden  sich  nämlich  eigentlich  aus  den  Spermatocyten  zweiter 
Ordnung  (sog.  Präspermatiden)  ohne  eine  richtige  Spermatidenzwischen- 
stufe, d.  h.  es  tritt  zwar  die  Spermatocyte  2.  Ordnung  (Präspermatide) 
regelrecht  in  den  mitotischen  Teilungsprozeß  ein,  aber  es  erfolgt  weder 
Zell-  noch  Kernteilung;  die  bereits  gebildeten  Chromosomen  der  Sperma- 
tocytenteilung  schließen  sich  vielmehr  wieder  zur  Bildung  eines  (ein- 
zigen) Ruhekerns  zusammen,  aus  dem  der  Kopf  des  Spermatozoon 
hervorgeht;  dieser  muß  natürlich  die  doppelte  Chromatinmasse  besitzen 
als  ein  normaler  Spermakopf.  Dagegen  bildet  ein  solches  Spermatozoon, 
welches  zwei  normalen  entspricht,  auch  zwei  „Schwänze“.  Brom  an 
stellt  sich  nun  vor,  daß,  wenn  ein  solches  zweischwänziges  Riesensperma- 
tozoon ein  zweikerniges  Ei  befruchtet,  eine  symmetrische  vierpolige 
Mitose  entsteht,  da  das  befruchtende  Spermatozoon  nicht  bloß  zwei 
„Schwänze“  hat,  sondern  auch  zwei  Centrosomen;  diese  müßten  vier 
Pole  bilden,  nicht  zwei  wie  bei  normaler  Befruchtung.  Aus  der  Teilung 
der  vierpoligen  Mitose  würden  sofort  vier  Elastomeren  hervorgehen, 
von  denen  je  zwei  ihrer  Abstammung  nach  zusammengehören  und  den 
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einen  der  beiden  Embryonen  erzeugen  würden.  Nehmen  wir  zunächst 
an,  daß  ein  solches  zweischwänziges  Riesenspermium,  das  im  Gegensatz 
zu  den  meist  schlecht  beweglichen  zweiköpfigen  in  bezug  auf  Bewegungs- 
fähigkeit den  normalen  Spermatozoen  nicht  nachsteht,  imstande  ist, 
eine  zweikernige  Eizelle  zu  befruchten,  und  daß  sich  der  Befruchtungs- 
prozeß so  vollzieht,  wie  Brom  an  angibt,  was  immerhin  an  und  für  sich 
noch  sehr  fraglich  ist,  können  danmwirklich  eineiige 'Zwillinge  aus  den 
vier  Blastomeren  entstehen? 

Bei  der  Beantwortung  dieser  Frage  muß  man  in  erster  Linie  be- 
rücksichtigen, daß  die  Bro mansche  Hypothese  von  der  Hoefers 
eigentlich  nur  scheinbar  verschieden  ist.  Denn  die  Chromatinmasse 
des  zweischwänzigen  Rieserspermiums  entspricht  ja  ihrer  Entstehung 
nach  zwei  Kernen,  enthält  also  die  gleiche  Chrosomenzahl  wie  die 
beiden  Köpfe  oder  Kerne,  von  denen  Hoefer  ausgeht1);  also  n + (n  +i) 
Chromosomen.  Es  muß  also  die  vierpolige  Mitose,  welche  Brom  an 
sich  ausbilden  läßt,  4n  + l Chromosomen  besitzen,  wenn  wir  unter  n 
die  halbe  Normalzahl  der  Spezies,  also  in  unserem  Fall  des  Menschen 
verstehen.  Da  das  eine  Chromosoma  ein  Heterochromosoma  ist  und  sich 
bei  der  Längsspaltung  der  anderen  nicht  mitteilt,  so  erhalten  von  den 
vier  Tochterzellen,  die  nach  der  Annahme  von  Brom  an  entstehen, 
drei  je  2n  Chromosomen,  eine  dagegen  2n  + l.  Nach  Brom  an  treten 
nun  je  zwei  der  vier  Zellen  zur  Bildung  eines  Individuums  zusammen; 
diese  können  daher  unmöglich  gleichgeschlechtlich  sein,  da  sie  ver- 
schiedene Chromosomenzahl  haben,  ebensowenig  wie  bei  Annahme  der 
Hoefer  sehen  Hypothese.  Die  Vorstellung,  daß  Doppelbildungen  ihren 
Ursprung  aus  mehrkernigen  Eiern  nehmen  könnten,  welche  durch  ab- 
norme, sozusagen  „mehrwertige“  Spermatozoen  befruchtet  werden, 
hat  also  eigentlich  noch  weniger  Wahrscheinlichkeit  für  sich,  als  die 
ältere  Hypothese  von  der  Befruchtung  solcher  Eier  durch  zwei  gewöhn- 
liche Spermatozoen;  denn  in  letzteren  Falle  wäre  wenigstens  die  Mög- 
lichkeit vorhanden,  daß  gleichgeschlechtliche  Individuen  entstehen 
bzw.  die  Wahrscheinlichkeit,  daß  diese  Kombination  in  50%  der  Fälle 
eintritt. 


0 Bro  man  (1.  c.)  spricht  in  seinen  Ausführungen  nur  von  der  vermehrten 
Chromatinmasse,  nicht  von  der  für  das  Befruchtungsproblem  doch  ungleich  viel 
wichtigeren  Zahl  der  Chromosomen.  Das  zweischwänzige  Riesenspermium  bringt 
in  das  Ei  außer  der  doppelten  Centrosomenzahl  nicht  nur  eine  vermehrte  Chromatin- 
masse  hinein,  sondern  auch  die  doppelte  (oder  vielmehr  die  doppelte  -f  1 (s.  u.)) 
Chromosomenzahl. 
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Gegen  die  verschiedenen  Hypothesen  der  Entstehung  von  Doppel- 
bildungen aus  der  Befruchtung  zwei  kerniger  Eier  läßt  sich  aber  außer- 
dem immer  noch  das  eine  anführen,  daß  es  in  keiner  Weise  erwiesen 
ist,  daß  auf  diese  Weise  überhaupt  Doppelbildungen  entstehen  können 
(s.  o.).  Im  übrigen  lassen  sich  natürlich  gegen  die  Bromansche  Hypo- 
these die  gleichen  weiteren  Gründe  geltend  machen,  wie  gegen  Hoefer. 
Das  Sperma  der  Gürteltiere,  selbst  wenn  man  den  natürlich  noch 
komplizierteren  Fall  der  stark  polyembryonalen  Tatusia  hybrida 
zunächst  außer  acht  läßt,  müßte  aus  lauter  vierschwänzigen  Riesen- 
spermatozoen  bestehen!  Alle  Eier  müßten  vierkernig  sein  und  wie 
müßten  Eier  und  gar  Spermatozoen  von  Tatusia  hybrida  aussehen! 

Wenn  auch  zweikernige  Eier  bei  Säugetieren  und  dem  Menschen 
Vorkommen  und  wenn  auch  solche  zur  Reife  gelangen,  wie  aus  den  unter 
meiner  Leitung  angestellten  Untersuchungen  von  Rubaschkin  (1.  c.) 
hervorgeht1),  so  darf  daraus  nicht  der  Schluß  gezogen  werden,  daß 
solche  Eier  irgendwie  zu  Doppelbildungen  neigen.  Das  ist  nach  allen 
bisherigen  Erfahrungen  der  experimentellen  Teratologie  durchaus 
nicht  der  Fall. 

Ganz  kürzlich  hat  sich  nun  ein  auf  dem  Gebiete  der  Erforschung 
Doppelbildungen  namentlich  der  Vögel  sehr  verdienter  Forscher, 
S.  Kaestner  (1.  c.)  mit  der  Frage,  die  uns  hier  vorliegt,  beschäftigt. 
Er  gelangt  auf  Grund  seiner  sehr  eingehenden  Betrachtungendes  Gegen- 
standes zu  dem  Schluß:  ,, daß  die  Doppelbildungen  des  Menschen 
wahrscheinlich  aus  zweikernigen  doppeltbefruchteten  Eizellen  ent- 
stehen, die  selbst  wieder  aus  derselben  Mutterzelle  durch  mehr  oder 
weniger  unvollkommene  Teilung  im  Ovarium  hervorgegangen  sind, 
oder  aus  einer  Eizelle  und  ihrem  abnorm  großen  und  nicht  abgetrennten 
ersten  Richtungskörperchen,  oder  endlich  aus  einem  einfach  befruchteten 
Ei,  in  welches  die  erste  Furche  abnorm  tief  eingeschnitten  hat.  Und 
ferner,  daß  die  am  Anfang  der  Furchung  vorhandene  Distanz  der 
Kerne,  welche  in  Beziehungen  steht  zur  Menge  des  verfügbaren  Ei- 
protoplasmas, also  der  Grad  der  Teilung,  dafür  maßgebend  ist,  ob 
die  Doppelbildung  zu  eineiigen  Zwillingen  oder  zu  einer  zusammen- 
hängenden Doppelmißbildung  führt.  Sollte,  was  weniger  wahrscheinlich 
ist,  noch  später  die  Teilung  einer  einfachen  Anlage  möglich  sein,  so 
wäre  die  beginnende  Keimblasenbildung  das  äußerste  Stadium  dafür.“ 

1)  Rubaschkin  (1.  c.)  hat  unter  anderem  ein  Ei  vom  Meerschweinchen  mit 
zwei  Richtungsspindeln  beschrieben  und  abgebildet,  das  bereits  in  den  Eileiter 
entleert  und  befruchtungsfähig  war. 
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Kaestner  erkennt  also  ohne  weiteres  drei  und  bedingterweise 
noch  eine  vierte  Möglichkeit  der  Entstehung  von  Doppelbildungen 
beim  Menschen  an.  Da  er  wohl  selbst  kaum  der  Ansicht  sein  dürfte, 
daß  je  nach  Belieben  bald  der  eine  bald  der  andere  Modus  beschritten 
wird,  so  sagt  Kaestner  eigentlich  nichts  anderes,  als  wir  wissen  nichts 
sicheres  darüber,  wie  Doppelbildungen  beim  Menschen  zustande  kommen. 
Aber  er  hält  drei  Modalitäten  für  wahrscheinlich,  eine  vierte  für  weniger 
wahrscheinlich.  Daß  die  erste  der  drei  von  Kaestner  bevorzugten 
Hypothesen  diesen  Vorzug  nicht  verdient,  vielmehr  in  Wirklichkeit 
gar  nicht  in  Frage  kommen  kann,  ist  oben  zur  Genüge  auseinandergesetzt 
worden;  auch  werde  ich  unten  nochmals  darauf  zurückkommen.  Was  die 
zweite  Hypothese  von  Kaestner  anlangt,  so  war  ich  meines  Wissens 
der  erste,  der  auf  die  Möglichkeit  der  Befruchtung  eines  Richtungs- 
körpers des  Säugetiereies  aufmerksam  gemacht  hat;  selbstverständlicher- 
weise habe  ich  dabei  die  Befruchtung  eines  zweiten  Richtungskörpers 
gemeint,  und  nur  aus  der  Befruchtung  eines  solchen  darf  man  annehmen, 
daß  vielleicht  irgendwelche  parasitären  Doppelmißbildungen  hervor- 
gehen könnten ; bei  abnormer  Größe  könnte  eventuell  auch  eine  nicht  — 
parasitäre  Doppelbildung  auf  diese  Weise  entstehen,  dazu  wäre  aber 
zunächst  der  Nachweis  nötig,  daß  solche  abnorm  große  Richtungs- 
körper Vorkommen 1).  Diese  Hypothese  von  Kaestner,  daß — ichmodi- 
fiziere  die  Annahme  zugunsten  ihrer  größeren  Wahrscheinlichkeit  — 
aus  der  gleichzeitigen  Befruchtung  einer  Eizelle  (besser  gesagt  Oocyte 
zweiter  Ordnung)  und  eines  von  ihr  stammenden  abnorm  großen  zweiten 
Richtungskörpers  (Polocyte  zweiter  Ordnung)  eine  Doppelbildung 
entstehen  könnte,  läßt  sich  zurzeit  weder  beweisen  noch  widerlegen. 
Entsteht  aber  eine  Doppelbildung,  so  liegt  aus  dem  oben  mehrfach 
angegebenen  Grunde  keine  Ursache  vor,  daß  die  beiden  Individuen 
gleiches  Geschlecht  haben.  Eineiige  Zwillinge  könnten  auf  diese  Weise 
jedenfalls  nicht  zustande  kommen.  Ferner  würden  höchstwahrschein- 
lich aus  den  oben  (S.  388)  angeführten  Gründen  zwei  vollkommen 
selbständige  Keimblasen  entstehen.  Vor  allem  aber  besitzen  die  Eier 
der  Gürteltiere  nicht  regelmäßig  abnorm  große  befruchtungsfähige 
(zweite)  Richtungskörperchen,  wie  es  nach  der  Hypothese  von  Kaestner 
sein  müßte,  und  die  Richtungskörper  von  Tatusia  novemcincta  (von 

x)  Kaestner  stützt  sich  hier  auf  eine  Beobachtung  von  van  der  Stricht 
an  einem  Fledermausei ; ganz  abgesehen  von  der  Tatsache,  daß  die  Beobachtung 
nur  von  einen  einzigen  Fall  ausgeht,  sieht  das  bet-r.  Ei  so  wenig  normal  aus,  daß 
man  es  wohl  zweifellos  mit  einem  Degenerationsprodukt  zu  tun  hat. 
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dieser  allein  liegen  bisher  Untersuchungen  vor)  werden  nicht  be- 
fruchtet. Ne wm an1)  hat  nämlich  den  Befruchtungsprozeß  des  Eies 
von  Tatusia  novemcincta  kürzlich  zu  untersuchen  Gelegenheit  gehabt. 
Wie  ich  es  gar  nicht  anders  erwartet  habe,  sind  die  Eier  der  Gürteltiere 
durchaus  regelmäßig  einkernig,  machen  einen  Keifungsprozeß  durch, 
der  sich  von  dem  anderer  monoembryonaler  Säugetiereier  absolut 
nicht  unterscheidet,  d.  h.  sie  bilden  eine  erste  und  eine  zweite  Rich- 
tungsspindel, stoßen  einen  ersten  und  einen  zweiten  Richtungskörper 
ab  und  werden  streng  monosperm  befruchtet ; der  ganze  Befruchtungs- 
vorgang läßt  nicht  das  geringste  Anzeichen  der  späteren  Polyembryonie 
erkennen.  Ebenso  wie  aus  dem  monosperm  befruchteten  Gürteltierei 
Vier-  und  Mehrlinge  hervorgehen,  so  entstehen  auch  aus  dem  mensch- 
lichen Ei  gelegentlich  Zwillinge.  Damit  fallen  die  beiden  ersten  der 
bevorzugten  Hypothesen  von  Kaestner.  Was  die  dritte  von  diesen 
anlangt,  so  ist  mir,  obwohl  ich  doch  immerhin  einige  Erfahrungen  über 
die  Befruchtung  und  Furchung  des  Säugetiereies  besitze,  eigentlich 
unverständlich,  was  damit  gemeint  sein  soll,  daß  die  erste  Furche 
des  Eies  abnorm  tief  einschneidet.  An  dem  holoblastischen  Säugetierei 
schneiden  doch  alle  Furchen  ganz  durch,  und  tiefer  als  ganz  geht  es 
nicht  gut.  Kaestner  denkt  dabei  wohl  an  eine  teilweise  Isolation 
der  beiden  ersten  Blastomeren,  zumal  er  von  zwei  ,, Furchungszentren“ 
spricht,  von  denen  aus  die  weitere  Entwicklung  der  Doppelbildung 
vor  sich  gehen  soll.  Es  würde  gegen  diese  Hypothese  also  ungefähr 
das  gleiche  einzuwenden  sein  wie  oben  (S.  388)  schon  auseinandergesetzt 
ist  — vorausgesetzt,  daß  ich  sie  richtig  verstehe.  Und  was  den  letzten 
Fall  betrifft,  den  Kaestner  für  weniger  wahrscheinlich  erklärt,  so  deckt 
er  sich  ja  im  wesentlichen  mit  meiner  früheren  (1.  c.)  Erklärung  des 
Zustandekommens  von  Doppelbildungen.  Ich  komme  unten  so  wie  so 
noch  einmal  darauf  zu  sprechen. 

Ich  bin  am  Schlüsse  meiner  Darlegungen.  Ich  glaube  gezeigt  zu 
haben,  daß  wir  jetzt,  nachdem  wir  in  dem  Entwicklungsvorgang  des 
Eies  der  Gürteltiere  eine  regelmäßige  Polyembryonie  kennen  gelernt 
haben,  den  ganz  homologen,  aber  nur  gelegentlich  beim  menschlichen 
Ei  auf  tretenden  Vorgang,  dem  sowohl  eineiige  Zwillinge  wie  parallele 
Doppelmißbildungen  ihre  Entstehung  verdanken,  besser  zu  würdigen 

*)  Ne wm an,  H.  H.,  The  ovurn  of  the  nine-baneed  armadillo.  Growth  of 
ovocytes,  maturation  and  fertilization.  Biol.  Bull.  Mar.  biol.  Lab.  Woods  Hall 
1912.  — Leider  war  mir  die  Arbeit  nicht  im  Original  zugänglich;  ich  entnehme 
das  Wesentliche  ihres  Inhaltes  aus  verschiedenen  Zitaten  anderer  Autoren. 


424 


imstande  sind  als  das  bisher  möglich  war.  Dagegen  sind  wir  auch  jetzt 
noch  nicht  imstande,  mit  Sicherheit  festzustellen,  auf  welche  Weise 
das  monosperm  befruchtete  einkernige  Ei  der  Gürteltiere  bzw.  des 
Menschen  mehrere  getrennte  Individuen  hervorbringt.  Wir  sind  also 
in  dieser  Hinsicht  auch  heute  noch  auf  die  Hypothese  angewiesen. 
Trotzdem  aber  sehen  wir  viel  klarer  als  früher  in  dieser  Frage,  weil 
wir  eine  Reihe  von  den  bisher  geäußerten  Erklärungsversuchungen 
der  menschlichen  Diembryonie  zu  entkräften  vermögen. 

Ich  habe  oben  eine  Ansicht  über  die  Entstehung  der  Polyembryonie 
ausgesprochen,  welche  natürlich  ebenfalls  nur  eine  Hypothese  ist 
und  nur  eine  solche  sein  kann.  Aber  sie  hat  meiner  Auffassung  nach 
vor  allen  anderen  Erklärungsversuchen  den  Vorzug,  daß  die  erstlich 
keine  Einwände  gegen  meine  Hypothese  erheben  lassen,  zweitens 
daß  diese  an  ein  eigentümliches  Verhältnis  der  Furchung  des  Säugetiereies 
anknüpft,  das  auf  diesem  Wege  seinerseits  dem  Verständnis  näher 
gerückt  wird.  Unter  Annahme  meiner  jetzigen  Hypothese  winde  die 
Polyembryonie  des  Gürteltiereies  ihre  Ursache  in  einer  Isolation  der 
Teilstücke  der  im  Vierzellenstadium  getrennt  von  den  übrigen  Blasto- 
meren  liegenden  „Embryonalblastomere“  haben,  würde  zunächst 
aber  latent  bleiben,  bis  sich  die  der  Gastrulation  und  Embryonalbildung 
vorhergehenden,  zur  Befestigung  des  Eies  in  der  Uteruswand  usw. 
dienenden  Prozesse  vollzogen  haben,  so  daß  sich  die  Polyembryonie 
äußerlich  erst  im  Stadium  des  Embryonalschildes  erkennen  läßt.  Die 
Vierfachbildung  der  Tatusia  novemcincta  wäre  nach  der  von  mir  ver- 
tretenen Auffassung  auf  eine  gesonderte  Entwicklung  von  vier,  durch 
zweimalige  Teilung  der,,Embryonalblastomere“  entstandene  Furchungs- 
kugeln des  monosperm  befruchteten,  einkernigen  Eies  zurückzuführen, 
wobei  der  innerliche  Zusammenhang  der  Teilstücke  der  „Embryonal- 
blastomere“  mit  der  Masse  der  außerembryonalen  Blastomeren  ge- 
wahrt bleibt.  Für  Tatusia  hybrida,  dessen  Ei  eine  wesentlich  stärkere 
Polyembryonie  zeigt  als  das  von  T.  novemcincta,  muß  die  isolierende 
Ursache  auf  die  auch  in  späterer  Furchungsphase  noch  totipotenten 
Teilstücke  der  Embryonalblastomere  einwirken;  die  wechselnde  Zahl 
der  bei  dieser  Species  aus  einem  befruchteten  Ei  hervorgehenden 
Embryonen  (7 — 12)  erklärt  sich  leicht  aus  dem  Umstande,  daß  die 
Furchung  des  Säugetiereies  um  so  stärker  asynchron  ist,  je  weiter  sie 
vorschreitet;  das  lehrt  die  Furchung  des  Eies  der  monoembryonalen 
Formen  mit  großer  Gewißheit.  Man  wird  annehmen  können,  daß  bei 
T.  hybrida  die  isolierende  Ursache  in  einer  der  beiden  Phasen  der  Teilung 
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der  Embryonalblastomere  vor  sich  geht,  welche  auf  die  folgen,  in  der 
die  Isolation  bei  T.  novemcincta  bereits  vor  sich  gegangen  bzw.  die 
isolierende  Kraft  bereits  wirksam  gewesen  war.  Da  die  in  Frage 
kommenden  Teilungen  auch  bei  monoembryonalen  Säugetiereiern 
schon  stark  asynchron  zu  sein  pflegen,  so  erklärt  sich  die  unregelmäßige, 
von  der  geometrischen  Progression  der  synchronen  Zellteilung  ab- 
weichende Zahl  der  totipotent  zur  Entwicklung  kommenden  Blasto- 
meren 1). 

Bei  der  Bildung  eineiiger  Zwillinge  des  Menschen  setzt  die  Wir- 
kung der  isolierenden  Ursache  noch  eine  Phase  früher  ein  als  bei  Tatusia 
novemcincta,  nämlich  schon  nach  der  ersten  Teilung  der  Embryonal- 
blastomere. Nimmt  man  an,  daß  das  Amniosbläschen  des  Bryce- 
Teacherschen  Eies  (s.  o.  S.  410  und  Fig.  8)  aus  der  Embryonalblasto- 
mere des  gefurchten  Eies  hervorgeht,  während  der  übrige  Abschnitt 
der  menschlichen  Keimblase  des  genannten  Entwicklungstadiums 
aus  den  außerembryonalen  Blastomeren  sich  bildet,  so  würde  an  Stelle 
eines  bei  der  gewöhnlichen  monoembryonalen  Entwicklung  einfachen 
Amniosbläschens  ein  doppeltes  solches  auftreten,  wenn  Diembryonie 
eintritt,  also  wenn  eineiige  Zwillinge  aus  einem  solchen  Entwicklungs- 
Stadium  hervorgehen. 

Bei  Zugrundelegung  meiner  oben  nochmals  kurz  skizzierten  Hypo- 
these gehe  ich  von  der  Vorstellung  aus,  daß  das  Säugetierei  in  bezug 
auf  die  Wertigkeit  oder  Potenz  seiner  Blastomeren  nicht  ohne  weiteres 
dem  Ei  der  Amphibien  vergleichbar  ist,  obwohl  es  holoblastisch  ist 
wie  dieses  auch.  In  erster  Linie  ist  die  prospektive  Bedeutung  der  beiden 
ersten  Für chungs kugeln  des  Eies  der  Säugetiere  eine  andere,  insofern 
als  sie  nicht  wie  beim  Amphibienei  die  linke  und  rechte  Hälfte  des  späteren 
Embryo  zu  bilden  haben,  sondern  aus  ihnen  auch  das  an  Masse  in  der 
jungen  Keimblase  sogar  stark  überwiegende  Material  für  die  außer- 
embryonalen Abschnitte  der  letzteren  hervorgeht.  Ich  nehme  nun 
ferner  an,  was  ich  ebensowenig  streng  zu  beweisen  vermag  wie  ein 
Gegenbeweis  gegen  meine  Annahme  geführt  werden  kann,  daß  in 
einem  gewissen  Sinne  die  beiden  ersten  Blastomeren  des  Säugetiereies 
weder  äqui-  noch  totipotent  sind,  d.  h.  die  erste  Furche  trennt  weder 
die  rechte  und  linke  Hälfte  des  späteren  Embryo  bzw.  des  Embryo 
und  der  Eihäute,  noch  könnten  aus  den  isolierten  Blastomeren  des 

x)  Gelegentlich  — wenn  auch  selten  — weicht  auch  bei  T.  novemcincta  die 
Zahl  der  Embryonen  von  vier  ab;  in  diesen  Fällen  war  vermutlich  die  Abweichung 
von  der  Synchronie  der  Furchungsteilungen  bereits  früher  eingetreten. 
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Eies  Ganzbildungen  weder  in  bezug  auf  den  Embryo  noch  die  Eihäute 
hervorgehen.  Ich  nehme  vielmehr  an,  daß  die  beiden  ersten  Furchungs- 
kugeln des  Eies  der  Säugetiere  ungleichwertig  sind,  wenn  auch  nicht 
in  dem  Sinne  von  Duval,  van  der  Stricht,  Henneguy,  Meves 
(s.  o.),  insofern  als  ich  nicht  bereits  durch  die  erste  Furche  eine  Trennung 
des  embryonalen  und  außerembryonalen  Materials  vor  sich  gehen  lasse. 
Ich  nehme  vielmehr  an,  daß  diese  Differenzierung  erst  nach  Ablauf 
der  nächsten  Phase  der  Furchung,  d.  h.  im  Vierzellenstadium  beginnt, 
indem  jetzt  die  eine,  durch  ihre  gesonderte  Lagerung  charakterisierte 
Blastomere  das  Material  für  den  späteren  Embryo  enthält.  Deren 
Teilstücke,  sowohl  ihre  unmittelbaren,  d.  h.  ihre  direkten  Tochterzellen 
wie  auch  deren  weitere  Teilstücke  betrachte  ich  als  äquipotent  und  toti- 
potent.  Im  Fall  der  eineiigen  Zwillinge  des  Menschen  tritt  diese  Er- 
scheinung bereits  bei  der  ersten  Generation  der  Abkömmlinge  dieser 
,, Embryonalzelle“  zutage,  bei  der  Polyembryonie  der  Gürteltiere  erst 
in  den  folgenden  (bei  Tatusia  novemcincta  in  der  zweiten,  bei  T.  hybrida 
in  der  dritten  und  vierten). 

Nun  ist  es  natürlich  möglich,  daß  meine  oben  geäußerte  Hypothese 
falsch  ist;  dann  würde  eine  zweite  Möglichkeit  der  Erklärung  der 
Polyembryonie  bestehen,  nämlich  die  durch  meine  frühere  (1.  c.)  Hypo- 
these formulierte.  Doppelbildungen  können,  nämlich  auch  dann 
experimentell  noch  erzeugt  werden,  wenn  die  isolierend  auf  das  embryo- 
nale Material  wirkende  Ursache  erst  nach  der  Furchung  wirksam  wird. 
Wie  insbesondere  Spemann  gezeigt  hat,  können  Doppelbildungen  bei 
Amphibien  durch  entsprechende  Eingriffe  vom  Stadium  der  ersten 
Furche  bis  zum  Beginn  der  Gastrulation  erzeugt  werden.  Es  kann  also 
auch  der  Teil  des  zeitigen  Materials  der  Säugetierkeimblase  durch  eine 
entsprechend  isolierend  wirkende  Ursache  noch  vor  Beginn  der  bei 
den  Säugetieren  relativ  spät  eintretenden  eigentlichen1)  Gastrulation 
beeinflußt  werden,  der  das  Material  für  den  späteren  Embryo  umfaßt. 
Dafür  spräche  ja  in  nicht  geringem  Grade  die  äußere  Erscheinung  der 
Keimblase  der  Gürteltiere.  Trotzdem  halte  ich  es  für  wahrscheinlicher, 
daß  die  Isolation  sozusagen  ,, latent“  schon  früher  eingetreten  ist.  Die 
Gründe,  die  ich  für  diese  Auffassung  habe,  sind  oben  ausführlich  von 
mir  auseinandergesetzt  worden. 

x)  Die  Anschauungen  darüber,  was  man  als  Gastrulation  bei  den  Säugetieren 
zu  bezeichnen  hat,  sind  allerdings  sehr  geteilt;  eine  Reihe  von  Autoren  betrachtet 
bereits  wesentlich  frühere  Entwicklungs Vorgänge  als  eine  — „gleichsam  Vor-“  — 
Phase  der  Gastrulation. 
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Jedenfalls  stellt,  nachdem  wir  die  Entwicklung  des  polyembryo- 
nalen Eies  der  Gürteltiere  kennen,  so  viel  bereits  fest,  daß  die  Ursache 
für  die  Entstehung  von  Doppelbildungen  nicht  in  der  Befruchtung 
liegen  kann,  wie  die  Mehrzahl  der  Autoren,  die  sich  mit  dieser  Frage 
beschäftigt  haben,  annehmen.  Über  die  Furchung  des  Gürteltieres 
ist  leider  bisher  noch  nichts  bekannt,  da  aber  selbst  das  Stadium  der 
Keimblase  bis  kurz  vor  Beginn  der  Embryonalbildung  von  dem  Aus- 
sehen eines  gewöhnlichen  monoembryonalen  Eies  nicht  abweicht, 
so  wird  man  auch  bei  eineiigen  menschlichen  Zwillingen  vor  dem  Sta- 
dium des  Bryce-Teacherschen  Eies  keine  Andeutung  der  späteren 
Verdoppelung  finden.  Die  einzige  bisher  als  Frühstadium  einer  Säuge- 
tierdoppelbildung zu  betrachtende  Beobachtung  ist  die  des  doppelten 
Embryonalschildes  einer  Keimblase  des  Schafes  durch  Assheton  (1.  c.). 
Diese  dürfte  gerade  so  wie  bei  eineiigen  Zwillingen  des  Menschen  ihren 
Ursprung  einer  Isolation  der  beiden  ersten  Tochterzellen  der  Embryonal- 
blastomere  verdanken;  auf  keinen  Fall  aber  ist  sie  durch  Doppelbefruch- 
tung  eines  zweikernigen  Eies  entstanden,  wie  Kaestner  mit  so  großer 
Bestimmtheit  behauptet. 

Ich  hoffe  durch  diese  Zeilen  das  Interesse  auch  weiterer  Kreise  als 
der  der  reinen  Embryologen,  insbesondere  der  Pathologen  und  Geburts- 
helfer erneut  auf  einen  Gegenstand  gelenkt  zu  haben,  der  bisher  zu  den 
unklarsten  Punkten  der  normalen  und  pathologischen  Entwicklung 
gehörte. 


